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Mouvement: déplacement, changement de position d'un corps dans l'espace. 
 
Sans mouvement, la vie animale est impossible. Le mouvement est une passerelle, un lien 
entre le corps et l'environnement. Il permet aux animaux de découvrir cet environnement, de 
le modifier, de s'y déplacer mais aussi d'en construire une représentation mentale. Le 
mouvement est, par ailleurs, le moyen pour les êtres mouvants de découvrir leur propre corps, 
d'en « prendre conscience », et par là même de construire et de modifier la représentation 
mentale qu'ils s’en font. 
La mécanique dite « classique » fût la première science à étudier le mouvement sous l’aspect 
physique. Sa complexité fût à l’origine de la naissance de plusieurs grands domaines tels que 
la statique, la cinématique et la dynamique. Puis, d'autres mécaniques, telles que les 
mécaniques statistique, relativiste, quantique, ont vu le jour depuis la fin du XIXe s. Alors 
que la connaissance du mouvement mécanique et que les techniques d'investigation du 
fonctionnement cérébral faisaient des progrès, il est devenu possible d'étudier l'ensemble des 
fonctions biologiques qui assurent le mouvement chez l'homme et les animaux. L'étude de la 
motricité s'avère particulièrement compliquée car elle suppose une prise en compte des 
paramètres mécaniques (trajectoire, viscosité, action des forces en présence, etc.) mais aussi 
des contraintes physiologiques (anatomie des systèmes nerveux et musculaire, coordination 
des différents segments corporels mis en jeu, traitement en temps réel des réafférences 
sensorielles, etc.) liées à la réalisation du mouvement. A cause du nombre et de la diversité 
des paramètres à mesurer, plusieurs thématiques et diverses approches ont été envisagées.  
Notre travail s'articule autour de l'observation d'un comportement très fréquent de notre 
répertoire d'action: le mouvement du bras vers un objet localisé visuellement. Lors de 
l'exécution de cette action simple et naturelle, nous pouvons observer séquentiellement une 
orientation du regard vers la cible pouvant s’accompagner d'un ajustement postural puis un 
mouvement du bras, de la main et des doigts. Cette description séquentielle et schématique de 
ces événements est cependant insuffisante pour rendre compte de la très grande coordination 
spatiale et temporelle qui les unit. Si nous cherchons à expliquer plus précisément les étapes 
nécessaires à la production de ce comportement, nous devons disséquer l'information depuis 
la vision de la cible jusqu'à la réalisation du mouvement. L'information visuelle concernant 
l'objet peut être divisée en deux grandes familles de propriétés. Les propriétés spatiales ou 
extrinsèques de l’objet comprennent sa localisation spatiale, son orientation, la direction et la 




sa couleur, sa forme et sa texture. Ces deux catégories d’information sont reçues par les 
rétines et sont acheminées via des relais sous-corticaux aux aires visuelles corticales. De là, 
elles seront transmises aux aires corticales dites associatives puis finalement aux aires 
corticales motrices. Le long de ce trajet, l'information spatiale d’abord centrée sur la rétine 
subit différents traitements, appelés transformations de coordonnées, qui permettent 
l’orientation du regard en direction de la cible et le transport de la main à proximité de celle-
ci. L'information concernant l'identité de l'objet subit elle aussi des transformations et servira 
à ajuster la configuration de la main pour permettre la préhension de l'objet. 
Le but du travail présenté dans ce manuscrit est de comprendre quels sont le support neural de 
l'information et le type de transformations permettant de passer des coordonnées rétiniennes 
de la cible en coordonnées motrices, et de synchroniser de façon si précise le déplacement des 
yeux et des mains dans l'espace lors de la production du mouvement. Nous avons pour ce 
faire, utilisé l'approche neurophysiologique comportementale. Elle permet d'enregistrer chez 
un animal vigile, pendant l'exécution d'une tâche comportementale déterminée, des neurones 
corticaux impliqués dans la réalisation de ces transformations visuomotrices. La première 
hypothèse testée lors de ces travaux est que le codage de la direction du mouvement par les 
aires motrices n’est pas centré sur l’épaule. Il subirait, dans les régions responsables de la 
génération de la commande motrice (aire motrice primaire et aires prémotrices), une influence 
de la position du regard laissant supposer que d’autres repères peuvent être utilisés. La 
deuxième hypothèse testée est qu’il est possible d’observer dans ces mêmes aires des corrélats 
neuraux des phénomènes de coordination observés lors de mouvements visuellement guidés 
impliquant une ou les deux mains. 
Ce manuscrit est articulé en trois grands chapitres. Le premier est une revue bibliographique 
des données anatomiques, physiologiques et neuropsychologiques décrivant le trajet et le 
traitement de l'information depuis la vision de la cible jusqu'à l'action. Après une première 
partie basée sur la description et l’analyse psychophysiques du mouvement visuellement 
guidé, nous décrirons les aires corticales impliquées dans ces processus. Nous suivrons pour 
cette description le trajet de l’information depuis la rétine jusque dans les aires visuelles 
corticales, les aires pariétales associatives puis les aires motrices frontales. La plupart des 
données citées proviennent d'études menées sur des singes de la sous-famille des macaques 
(mulatta, fascicularis et nemestrina essentiellement) ou, de façon complémentaire, sur le chat. 
Cependant, la quasi totalité des travaux psychophysiques ou d'imagerie étant réalisés chez 
l'homme, ces derniers seront aussi décrits en essayant toutefois de toujours rappeler les 
correspondances physiologiques et anatomiques entre ces différents modèles. Le deuxième 




en trois parties décrivant chacune une étude expérimentale. Nous présenterons donc dans un 
premier temps une étude visant à établir les effets de la position de l’œil sur l’activité des 
neurones prémoteurs impliqués dans le codage du mouvement. Nous avons, pour ce faire, 
utilisé une tâche conditionnelle dans laquelle la couleur du stimulus indiquait un mouvement 
à droite ou à gauche. Les résultats obtenus nous ont encouragé à regarder de façon 
systématique l’effet de la position de l’œil sur le codage du mouvement au sein de l’aire 
prémotrice dorsale et de l’aire motrice primaire. La seconde étude repose donc sur une tâche 
spatiale dans laquelle les mouvements de pointage sont répartis dans huit directions du plan. 
Les positions de regard dans le plan sont elles-aussi plus nombreuses et peuvent coïncider 
avec la position des cibles afin de retrouver dans le protocole la position la plus naturelle de 
notre répertoire d’actions. Cette expérience vise à mieux comprendre l’influence du regard 
dans le codage directionnel et a permis d’invalider l’utilisation par les aires motrices d’un seul 
référentiel centré sur l’épaule lors du codage directionnel du mouvement. De façon 
intéressante, elle a aussi permis de faire des hypothèses sur le support neural de la très grande 
coordination existant entre l’œil et la main. La troisième expérience décrite porte sur le rôle 
de ces mêmes aires motrices dans la coordination des deux mains visuellement guidées vers 
une même action. Le contrôle de la position du regard lors de l’action permet d’écarter une 
mauvaise interprétation des résultats mais aussi de rechercher l’éventuel effet du regard sur 
des mouvements de manipulation. Le chapitre final du manuscrit fait la synthèse de ces 
résultats et permet de les discuter en regard des données préexistantes. 
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 Contexte bibliographique 
A. De l’œil à la main: les mouvements visuellement guidés 
Le déplacement volontaire du bras pour amener la main vers une cible déterminée de 
l’environnement visuel représente l’un des éléments les plus basiques du répertoire 
comportemental des espèces supérieures. Par ailleurs, chez les primates humains et non 
humains, ce mouvement a souvent pour but la saisie d’un objet. Ce comportement si routinier 
résulte en fait d’une extraordinaire série de transformations de l’information et n’est rendu 
possible que par la maturation et la spécialisation du système nerveux et des effecteurs 
moteurs. 
Le mouvement permettant la préhension d’un objet est constitué de deux composantes 
principales distinctes (Jeannerod 1990). En effet, intuitivement, on se rend compte que pour 
saisir un objet, il faut d’une part amener la main à proximité de celui-ci et, d’autre part, 
adapter la forme de la main (orientation, écartement des doigts, etc.) à celle de l’objet 
convoité pour pouvoir le saisir. La première composante, appelée « transport », met en jeu les 
parties proximales du membre supérieur alors que la deuxième composante, appelée 
« saisie », fait appel aux parties distales du membre supérieur (Jeannerod 1990){Jeannerod 
1981 1729 /id}. Sur des bases phylogéniques et fonctionnelles, il a été distingué deux 
catégories principales de mouvements de préhension décrits sous le terme de « pinces » 
manuelles (Napier 1956;  cité dans Ehrsson et al. 2000; Kamakura et al. 1980). La « pince de 
puissance » correspond à l’opposition des doigts et de la paume de la main autour de l’objet, 
et permet la saisie avec une grande force. La « pince de précision » s’est développée avec 
l’évolution des primates et permet la manipulation de petits objets. Elle correspond à 
l’opposition des surfaces pulpeuses du pouce et de l’index et constitue la marque d’une main 
particulièrement adroite. Une étude récente des zones d’activation corticale par imagerie 
fonctionnelle (Ehrsson et al. 2000) a montré que les réseaux de neurones impliqués dans 
chacune de ces pinces sont différents.  
Dans ce travail, nous ne décrirons pas plus précisément la composante de saisie du 
mouvement visuellement guidé. Par contre nous nous concentrerons sur les phénomènes qui 
prennent place depuis la localisation spatiale de la cible jusqu’au transport de la main vers 
celle-ci. Des études convergentes dans les domaines de la psychophysique et de la 
neurophysiologie ont permis de dégager plusieurs étapes importantes comme la localisation 
de la cible, la transformation des coordonnées, la définition de l’état initial de l’appareil 
moteur (position relative de la main et de la cible) puis la formation de la trajectoire 
appropriée de la main (Desmurget et al. 1998 pour revue). Avant d’aborder les paragraphes 
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correspondant à chacune de ces étapes, nous ferons une description succincte de la 
cinématique des mouvements visuellement guidés ainsi que des notions de représentation 
spatiale, cadre de référence et système de coordonnées. 
1. Description générale et cinématique 
En général le mouvement du bras visuellement guidé est précédé d’une saccade oculaire 
permettant de diriger la fovéa dans l’axe de la cible. Il peut aussi s’accompagner d’une 
réorientation générale de tout le corps, ceci afin d’optimiser le transport de la main à 
proximité de l’objet. Dans les années quatre-vingt, Jeannerod a mis en évidence les 
paramètres psychophysiques caractéristiques de chacune des composantes du mouvement de 
préhension (Jeannerod 1981; Jeannerod 1984). La composante de transport de la main, dont la 
cinétique est obtenue par l’analyse cinématique des déplacements du poignet, présente une 
courbe de vitesse en cloche asymétrique dont l’amplitude du pic est corrélée à l’amplitude du 
geste, donc à la distance à parcourir. La phase initiale d’accélération qui précède le pic est 
plus courte que la phase de décélération, dite phase lente, qui lui succède. La vitesse 
maximale augmente avec l’amplitude du mouvement, de telle façon que le temps de 
mouvement tend à rester constant. La stratégie utilisée pourrait alors être basée sur 
l’exécution d’un seul mouvement large et rapide, afin d’approcher la main de la cible. La 
vitesse dépendrait de la distance restant à parcourir. Puis un ou plusieurs mouvements plus 
petits, probablement visuellement guidés, permettraient d’amener la main sur sa position 
finale (Beggs et Howarth 1972). 
2. Représentation spatiale, cadres de référence et systèmes de 
coordonnées 
La question de la représentation spatiale est au centre de la problématique des mouvements 
visuellement guidés. Une information multidimensionnelle comme la position spatiale d’une 
cible peut-être représentée soit topographiquement, soit à l’aide de vecteurs ou finalement 
dans un système de coordonnées. Quelque soit la représentation adoptée par le cerveau, la 
notion de cadre de référence est omniprésente. Une des questions primordiales lorsque l’on 
considère le domaine des mouvements visuellement guidés concerne donc le cadre de 
référence et le système de coordonnées utilisés par le cerveau pour localiser la cible et 
déplacer la main jusqu’à celle-ci.  
Théoriquement, il existe une multitude de systèmes de référence permettant au système 
nerveux de coder la position spatiale d’une cible. Les plus évidents de ces systèmes reposent 
sur des coordonnées cartésiennes centrées sur différentes parties du corps. Par exemple, et 
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cette liste n’est pas exhaustive, l’information pourrait être représentée à l’aide de coordonnées 
cartésiennes centrées sur la rétine (modèle rétinocentrique), sur le crâne (modèle 
craniocentrique), sur l’axe du corps (modèle égocentrique) ou sur l’espace environnant l’objet 
à saisir (modèle allocentrique). La conséquence d’un modèle centré sur la rétine serait que 
l’activité d’un neurone impliqué dans la représentation de la localisation de l’objet reste la 
même aussi longtemps que l’objet apparaît à la même position sur la rétine. Et ce quel que 
soit la position de l’œil dans l’orbite ou de la tête sur le tronc. A l’opposé, la décharge d’un 
neurone impliqué dans une représentation spatiale craniocentrique resterait la même tant que 
l’objet reste à une position fixe par rapport à la tête. Une des possibilités théoriques pour 
obtenir un codage craniocentrique est de combiner l’information de la position de l’œil dans 
l’orbite à l’information de position de la cible sur la rétine. De la même façon, il est possible 
d’obtenir un codage centré sur le corps (égocentrique) en combinant l’information 
craniocentrique avec l’information de position de la tête sur le tronc. Théoriquement, l’accès à 
ces différents repères n’est pas réservé au codage de la position d’une cible dans l’espace. En 
effet, la planification comme l’exécution d’un mouvement de la main vers une cible située 
dans l’espace péripersonnel pourraient tout à fait être codées dans un repère centré sur la 
main, sur le corps ou même sur la tête. 
Quel que soit le repère utilisé par le cerveau, deux types de coordonnées au moins permettent 
de coder l’information spatiale. Outre les coordonnées cartésiennes qui définissent la position 
de la cible sur un ou plusieurs axes, il est possible d’utiliser des coordonnées polaires ou 
vectorielles. Dans un tel système de coordonnées, la position de la cible peut être représentée 
comme un vecteur dont la direction, le sens et la norme représentent la distance séparant la 
main de la cible. Mais ici encore, ces données dépendent du cadre de référence utilisé. 
L’origine du système de référence peut être la main, comme dans cet exemple, mais aussi, et 
cette liste n’est pas exhaustive, l’épaule, la tête ou l’œil. Le même objet ne sera simplement 
pas représenté par le même vecteur dans les différents repères possibles. 
Il est en outre possible d’imaginer l’existence de plusieurs systèmes de référence et des 
deux types de coordonnées coexistant dans une ou plusieurs aires cérébrales. Le cerveau 
pourrait utiliser, selon la tâche à effectuer ou l’aire cérébrale impliquée, des cadres de 
référence et des systèmes de coordonnées différents. Il faudrait alors transformer les 
coordonnées pour pouvoir passer d’un système à l’autre. 
3. Localisation de la cible 
Il est évident que la première étape fondamentale du mouvement visuellement guidé est la 
localisation de la cible dans l’espace. La première information spatiale que le système 
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nerveux reçoit est l’angle formé entre la ligne du regard et la position de la cible. Les tâches 
de pointage vers une cible périphérique montrent que cette information n’est pas suffisante ou 
pas assez précise pour permettre une performance de pointage normale (Bock 1986; Bock 
1993; Prablanc et al. 1979a). Si une saccade a été effectuée, le mouvement de la main se fait 
dans la direction de l’œil et les performances sont correctes. Il a toutefois été noté que les 
performances de pointage sont améliorées si la cible reste présente jusqu’à la fin du 
mouvement (Bock 1986). Il y a donc une interaction des signaux rétiniens et extra-rétiniens 
lors de l’élaboration d’une représentation interne de la position de la cible (Prablanc et al. 
1986; Blouin et al. 1995). Le codage précis de la position de la cible se fait donc en présence 
de signaux rétiniens en provenance de la fovéa et de signaux extra rétiniens dont la source 
sera discutée dans un chapitre suivant.  
4. Les transformations visuomotrices 
Comme nous le verrons dans le chapitre consacré à l’organisation du système visuel, les 
images qui frappent la rétine sont transmises au cortex visuel primaire de façon rétinotopique. 
Par conséquent, si l’œil et l’image bougent de façon parfaitement synchrones, ou en d’autres 
termes si l’image conserve les mêmes coordonnées rétiniennes, la représentation de cette 
image au sein du cortex visuel primaire n’est pas modifiée. Le système de coordonnées utilisé 
à ce niveau de traitement de l’information est donc rétinocentrique. A l’inverse, il semble que 
le cerveau utilise un repère centré sur le corps ou une partie du corps pour coder les 
mouvements dirigés vers des objets. Ces observations ont donc conduit à l’hypothèse abordée 
dans l’introduction de ce chapitre, selon laquelle une transformation de coordonnées doit 
s’opérer entre les entrées visuelles et les sorties motrices. Les transformations visuomotrices 
ou l’intégration visuomotrice tentent d'expliquer comment les signaux sensoriels qui 
spécifient la localisation spatiale de la cible dans un repère centré sur la rétine sont 
transformés en commandes motrices représentées dans un repère centré sur le corps ou une 
partie du corps (Paillard 1991; Jeannerod 1988). Ce problème a été décomposé en différentes 
étapes qui permettent de transformer une position spatiale dans un repère rétinien en  position 
spatiale dans un repère centré sur l’œil, la tête puis le corps (Zipser et Andersen 1988; 
Flanders et al. 1992). 
a) Rôle de la position de l’œil dans le codage égocentrique 
Nous allons voir au cours de ce paragraphe que la position de l’œil dans l’orbite joue un rôle 
fondamental lors de l’élaboration d’une information égocentrique. Cependant, il existe deux 
hypothèses, appuyées par un grand nombre d’études, concernant l’origine de cette 
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information de position de l’œil dans l’orbite. Théoriquement, elle peut être adressée à 
différentes aires corticales et structures sous-corticales sous forme de copie d’efférence, ou 
décharge corollaire, en même temps que la commande oculomotrice envoyée aux effecteurs 
musculaires par le système oculomoteur. Elle peut aussi provenir des récepteurs 
proprioceptifs des muscles extraoculaires indiquant la position actuelle de l’œil. Nous 
évoquerons dans les paragraphes suivants les arguments en faveur de l’une et de l’autre de ces 
deux possibilités (Howard 1982 pour revue). 
(i) La copie efférente 
Le premier argument en faveur d’un rôle de la copie efférente dans le codage de la position de 
l’œil provient de l’observation qu’il n’existe pas de perception consciente du déplacement de 
l’œil chez l’homme (Brindley et Merton 1960) et pas non plus de réflexe d’étirement après 
déplacement passif de l’œil chez le singe (Keller et Robinson 1971). Il a été conclu qu’un rôle 
des afférences proprioceptives était peu probable.  Un autre argument a été fourni par l’étude 
de patients atteints de paralysie oculaire unilatérale. Ces patients font des saccades trop 
grandes avec l’œil valide s’il est masqué, et pointent trop loin avec la main (Perenin et al. 
1977). Ce transfert de l’erreur du système oculomoteur vers le système moteur squelettique 
suggère que ce dernier utilise des signaux efférents oculomoteurs lors de la planification de 
mouvements de pointage. Expérimentalement, on peut reproduire des phénomènes similaires 
en exerçant une pression sur le côté du lobe oculaire des sujets (Bridgeman et Stark 1991). Si 
la pression est exercée sur l’œil caché, la perception proprioceptive de la position de cet œil 
est modifiée, sans changer la valeur de la copie efférente. A l’inverse, si la pression est 
appliquée sur un œil dirigé volontairement vers une cible, les muscles oculaires doivent se 
contracter pour contrer la rotation induite par la pression. Dans ce cas, la commande 
oculomotrice et la copie efférente sont remplacées mais, la position de l’œil restant fixe, les 
afférences proprioceptives ne sont pas modifiées. Or, il a été remarqué dans cette deuxième 
situation, que les mouvements de pointage des sujets sont exécutés avec une erreur liée à 
l’effort fourni pour maintenir la fixation (Stark et Bridgeman 1983; Bridgeman 1986). 
Finalement, il existe un troisième argument en faveur du rôle de la copie efférente mis en 
évidence par l’utilisation du paradigme de la double saccade (Hallett et Lightstone 1976). 
Dans ces expériences, les sujets doivent suivre des yeux une cible présentée à deux positions 
successives. Si la cible est déplacée très rapidement de la première position vers la deuxième, 
aucune saccade n’a encore eu lieu. En supposant que le système saccadique utilise 
uniquement l’information rétinienne, la deuxième saccade devrait se terminer avec une erreur 
correspondant à l’amplitude et la direction de la première saccade (cf. Figure 1). Or, la 
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deuxième saccade est assez précise; ce qui signifie que le système saccadique a recalculé, sans 
aucune réafférence visuelle ou proprioceptive, la position de la deuxième cible, en combinant 
la copie efférente et la stimulation rétinienne. De même, il a été montré que des singes dont la 
proprioception extraoculaire a été supprimée peuvent toujours compenser des perturbations 
oculaires provoquées par stimulation électrique (Guthrie et al. 1983). Ces résultats confirment 
que les signaux de position des yeux impliqués dans ces compensations ne sont pas 
proprioceptifs. Il existe d’ailleurs plusieurs modèles basés sur l’utilisation, par le système 
oculomoteur, des signaux de position ou de déplacement de l’œil dérivés de la commande 
motrice (van Gisbergen et van Opstal 1989 pour revue). 
 
Figure 1. Paradigme de la double saccade. Alors que le regard est orienté vers le point de fixation 
(« Départ »), les cibles 1 et 2 (ronds) sont présentées dans un intervalle très court. Si les planifications vers 
la première puis la deuxième cible (flèches pointillées) se faisaient dans un repère rétinocentrique, le point 
d’arrivée après les deux saccades devrait être la somme des saccades planifiées 1 et 2 (encadré 1+2). Or, le 
regard des sujets, à la fin de la deuxième saccade (flèche en trait plein), est proche de la cible 2. La 
correction a donc permis de recalculer, avant le départ du mouvement, la position de la cible 2 par rapport à 
celle de la cible 1. 
(ii) La proprioception des muscles oculaires 
La contribution exclusive de la copie efférente pour coder la position de l’œil est difficile à 
concilier avec la distribution très étendue des afférences proprioceptives oculaires (Buisseret 
1995 pour revue). De plus, il existe de nombreuses études basées sur les patients déafférentés 
(Steinbach et Smith 1981; Steinbach 1987), sur des expériences de vibration du muscle 
extraoculaire (Roll et al. 1991; Velay et al. 1994) et sur des expériences de déviation passive 
de l’œil (Gauthier et al. 1990b; Gauthier et al. 1990a) montrant le rôle de la proprioception 
extraoculaire dans la perception spatiale. Par exemple, il est possible d’utiliser, dans le noir, 
cette proprioception pour maintenir le regard aligné avec une cible allumée précédemment. 
Autre exemple, Gauthier et collaborateurs (Gauthier et al. 1990b; Gauthier et al. 1990a; 
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Gauthier et al. 1995) ont provoqué un strabisme expérimental par déviation passive de l’œil 
chez des sujets devant pointer vers des cibles visuelles. Les erreurs de pointage constatées 
vont dans la même direction que la déviation de l’œil occlus et avec un taux proportionnel à 
cette déviation (environ 15%). Ces résultats ont aussi été reproduits par la méthode de 
pression manuelle sur le globe oculaire (Bridgeman et Stark 1991). 
(iii) Conclusion sur la nature et le rôle du signal de position de l’œil 
La revue de la littérature montre que les signaux afférents, comme les signaux efférents, 
peuvent être utilisés pour coder la position statique de l’œil dans l’orbite et sont impliqués 
dans la planification des mouvements oculaires et squelettiques. Il est toutefois possible que la 
contribution de la copie efférente soit supérieure à celle de la proprioception. 
b) Rôle de la position de la tête dans le codage égocentrique 
Comme nous l’avons mentionné dans l’introduction, les signaux de positions de la cible sur la 
rétine et de l’œil dans l’orbite doivent être combinés au signal de position de la tête sur le 
tronc afin d’obtenir des coordonnées centrées sur le corps. Bien que les mécanismes de 
codage de la position de la tête soient moins étudiés que ceux de l’œil dans l’orbite, plusieurs 
études montrent que les entrées proprioceptives semblent indispensables. Par exemple, 
l’injection d’un anesthésique local à proximité des segments C1-C3 provoque chez le singe, 
comme chez l’homme, des erreurs de pointage (de Jong et al. 1977). La vibration du cou, dont 
on suppose qu’elle provoque une modification du signal proprioceptif, provoque aussi des 
erreurs de pointage accompagnées d’une illusion de mouvement de la cible fixée (Karnath et 
al. 1994; Taylor et McCloskey 1988). En plus de  l’information proprioceptive, les signaux en 
provenance du système vestibulaire contribuent au codage de la position de la tête. Ils 
donnent par essence la position de la tête dans l’espace et peuvent donc participer au codage 
de la tête sur le tronc. Par exemple, l’estimation sensorielle de rotation passive de la tête par 
rapport au tronc est meilleure que celle de la rotation du tronc par rapport à la tête (Taylor et 
McCloskey 1988; Mergner et al. 1991). 
c) Positions optimales des yeux et de la tête lors du  codage de la direction 
Nous avons vu qu’il existe un codage optimal de la localisation de la cible lorsqu’elle se 
trouve sur la rétine (Prablanc et al. 1979a; Bock 1993; Bock 1986). On peut donc faire 
l’hypothèse qu’il existe des positions optimales de l’œil dans l’orbite et de la tête sur le tronc 
pour coder la localisation de la cible. En effet, plusieurs études comportementales montrent 
que le codage de la cible se dégrade lorsque l’excentricité de la cible mais aussi celle des yeux 
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et de la tête augmentent (Biguer et al. 1984; Roll et al. 1986; Rossetti et al. 1994b). Il semble 
donc qu’il y ait une configuration optimale pour coder la position de la cible dans l’espace. 
Cette configuration est obtenue lorsque la fovéa est orientée vers la cible, la tête a tourné afin 
de remettre les yeux au milieu des orbites et, si besoin, le tronc a tourné afin de replacer la tête 
dans sa position optimale. Dans des conditions normales, cette configuration est atteinte après 
que le bras a commencé à bouger (Biguer et al. 1982). 
d) Contribution des indices allocentriques au codage de la localisation spatiale 
Les paragraphes précédents semblent montrer que le codage de la localisation spatiale est 
uniquement basée sur l’intégration de signaux rétiniens et extra-rétiniens. La plupart des 
études citées ont cependant été effectuées dans un environnement visuel appauvri, comme par 
exemple un point lumineux dans le noir. Or, certaines études ont montré que la performance 
de sujets à exécuter des mouvements de pointage est meilleure dans un environnement visuel 
structuré (Conti et Beaubaton 1980; Coello et Grealy 1997). Un autre argument fort en faveur 
de l’utilisation des indices allocentriques provient de l’étude du système oculomoteur. Hayhoe 
et ses collaborateurs (1992) ont utilisé une tâche pendant laquelle ils présentent deux cibles à 
des sujets puis, après un délai, rallument la première avec un décalage de position non perçu 
par les sujets. La tâche consiste alors à faire une saccade vers la première cible puis une autre 
saccade vers la localisation mémorisée de la deuxième cible. Les résultats montrent que le 
point d’arrivée de la deuxième saccade est décalé par rapport à la position où se trouvait la 
deuxième cible. Ceci laisse supposer que les sujets ont utilisé l’information allocentrique, soit 
la position de la deuxième cible par rapport à la première,  pour exécuter la deuxième saccade. 
En outre, il est possible d’observer que les patients porteurs d’une lésion pariétale négligent la 
partie gauche des objets (Perenin 1997 pour revue). Finalement, les enregistrements 
électrophysiologiques des neurones du champ oculomoteur supplémentaire (« Supplementary 
Eye Field » ou « SEF ») de singes en comportement ont des décharges maximales pour des 
saccades effectuées dans un repère centré sur l’objet (Olson et Gettner 1995). La direction de 
la saccade entraînant la décharge maximale peut par exemple être le coin droit de l’objet.  
Une autre série d’études montre que le temps séparant la présentation de la cible du signal de 
départ du mouvement modifie la distribution des réponses de pointage pour une cible donnée 
(Rossetti et al. 1996; Rossetti et Regnier 1995 pour revue). En effet, la distribution des erreurs 
pour une cible donnée est orientée dans l’axe du mouvement si ce délai est court. Par contre, 
cette distribution dépend de la position des autres cibles du dispositif si le délai s’allonge. 
L’hypothèse avancée est que deux représentations de l’espace coexistent. Il y aurait une 
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représentation motrice de la cible, basée sur un signal de position égocentrique, à l’origine des 
erreurs orientées dans le sens du mouvement pour les délais courts; et une représentation 
cognitive, basée sur les indices allocentriques, influençant la perception lorsque les délais 
s’allongent (Bridgeman et al. 1979; Paillard 1987; Rossetti et Regnier 1995). Cette hypothèse 
est parfaitement compatible avec l’existence de dissociation chez les patients porteurs de 
lésions cérébrales (Ratcliff 1991) et les singes (Pohl 1973) entre la capacité à juger de la 
position d’un objet par rapport au corps et par rapport au reste de la scène visuelle. Cette 
observation permettrait de déduire que les processus de localisation basés sur des indices 
allocentriques et égocentriques sont effectués dans des structures neuronales différentes 
(Paillard 1987; Pohl 1973). 
Tous ces résultats convergent vers l’évidence que des mécanismes de codage allocentrique 
existent. Il semble cependant que l’utilisation des indices allocentriques est très dépendante 
des conditions expérimentales. Elle est plus importante si le système sensoriel est absent, 
comme chez les patients déafférentés (Blouin et al. 1993) ou si les signaux rétiniens et 
extrarétiniens sont conflictuels. Les expériences où les afférences proprioceptives sont 
manipulées par déviation passive de l’œil (Bridgeman et Graziano 1989) ou vibration du 
muscle oculaire (Velay et al. 1994), montrent que les erreurs commises dans le noir sont très 
diminuées ou abolies s’il existe un champ visuel structuré. Il semble donc que les indices 
allocentriques peuvent être utilisés pour améliorer la performance dans des cas particuliers ou 
difficiles (conflit, délai, etc.) mais sont généralement combinés avec les indices égocentriques 
(Dassonville et al. 1995). Une étude récente propose aussi que la contribution allocentrique 
est différente au cours des étapes du mouvement visuellement guidé (Toni et al. 1996). 
5. Détermination de la configuration initiale du membre 
Si un mouvement consiste à déplacer la main depuis une position de départ vers une position 
d’arrivée, il est alors indispensable de savoir si la configuration initiale du bras est une 
variable importante. Encore une fois, la privation des afférences sensorielles par une 
déafférentation ou par la manipulation expérimentale a permis d’approcher ce problème. Les 
premières expériences, basées sur un mouvement monoarticulaire, ont suggéré qu’un 
mouvement précis pouvait être réalisé sans proprioception. Des études plus récentes montrent 
par contre que la manipulation de l’information proprioceptive avant le mouvement conduit à 
des erreurs de pointage importantes. 
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a) Effets de la déafférentation 
D’après certains auteurs (Jeannerod 1988), les humains et les animaux privés de 
proprioception sont incapables de connaître la position de leur bras dans le noir et donc de 
faire un mouvement approprié sans contrôle visuel. A l’inverse, Feldman (1986) a réévalué 
une hypothèse avancée par Lashley selon laquelle il serait possible d’exécuter un mouvement 
sans connaissance de la configuration initiale de la main. Il suffirait de connaître et de 
spécifier la position finale du mouvement. Les expériences sur singes déafférentés qui font 
des mouvements de la tête (Bizzi et al. 1976) ou des tâches de pointage (Polit et Bizzi 1979) 
montrent que cette hypothèse est plausible. Dans cette dernière étude, les performances des 
singes à pointer vers une cible avec un manipulandum sont évaluées avant et après section de 
le moelle épinière. Les résultats avant et après la lésion sont identiques même si des charges 
sont ajoutées avant ou pendant le mouvement. L’hypothèse avancée est que le choix du 
programme moteur se fait à l’avance et par la sélection d’un point d’équilibre musculaire. Ce 
programme serait donc indépendant de la configuration initiale du bras. Certaines 
observations remettent tout de même en cause la validité de cette hypothèse. Tout d’abord, les 
singes déafférentés utilisés dans cette étude ont des déficits importants, surtout s’ils doivent 
exécuter des mouvements dans des situations nouvelles. Il a aussi été noté que les patients 
déafférentés ne pointent pas normalement s’ils ne voient pas leur main lors de l’exécution de 
mouvements impliquant tout le bras (Bossom 1974; Ghez et al. 1995). De plus, un 
programme moteur ne spécifiant que la position finale peut théoriquement faire intervenir la 
proprioception (Feldman et Levin 1995). Enfin, il est tout à fait possible que les stratégies de 
pointage des sujets normaux et déafférentés soient complètement différentes (Feldman 1986). 
b) Manipulation des afférences sensorielles avant le mouvement 
Il existe plusieurs études, basées sur la manipulation des afférences sensorielles, qui vont à 
l’encontre des résultats précédents. Par exemple, la modification de la posture avant 
l’exécution d’un mouvement change les performances des sujets (Imanaka et Abernethy 
1992; Kritikos et al. 1998). Il a aussi été noté que la possibilité de voir la main avant le 
pointage chez les sujets déafférentés (Ghez et al. 1995), comme chez les sujets normaux 
(Prablanc et al. 1979b)  améliore leurs performances. Ces différentes équipes ont alors fait 
l’hypothèse que la vision permet d’optimiser la localisation proprioceptive de la main avant le 
mouvement. Une alternative à cette hypothèse serait que la vision simultanée de la main et de 
la cible pendant la planification est à l’origine de l’amélioration des performances (Blouin et 
al. 1993; Rossetti et al. 1994a). Cette deuxième hypothèse a toutefois été rejetée récemment 
(Desmurget et al. 1997b). Dans cette expérience, les sujets doivent pointer avec la main droite 
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vers leur main gauche, sans contrôle visuel. La diminution des erreurs de pointage observée si 
la main droite est visible avant le mouvement implique que seule la vision du membre 
supérieur est suffisante pour expliquer l’amélioration des performances. 
D’autres études établissant un conflit entre les différentes modalités sensorielles permettent 
d’aborder ce problème. Dans les expériences conçues par Rossetti et ses collaborateurs 
(Rossetti et al. 1995), les sujets doivent pointer dans le noir vers des cibles visuelles. Un 
prisme optique habilement disposé provoque un déplacement visuel de la position de la main 
avant le mouvement sans affecter celle de la cible. L’analyse des résultats montre qu’il existe 
une erreur systématique des pointages vers la cible dans le sens opposé au déplacement induit 
par le prisme. En d’autres termes, la vision erronée de la main avant le pointage modifie la 
planification du mouvement visuellement guidé. Une autre expérience montre que des sujets 
sont incapables d’amener leur bras vers une position apprise si le mouvement est précédé de 
la vibration de l’articulation du coude (Larish et al. 1984). 
c) Conclusion 
L’élimination ou l’altération des informations sensorielles disponibles avant le mouvement 
affecte la précision du pointage. Nous verrons dans les chapitres liés aux aires corticales 
impliquées dans l’exécution des mouvements qu’il existe des corrélats neuraux à ces 
observations. La définition de l’état initial de l’effecteur semble donc être une étape 
indispensable de la planification du mouvement. 
6. Formation de la trajectoire 
Si nous suivons une description sérielle des événements impliqués lors d’un mouvement 
visuellement guidé, nous arrivons au point où le système nerveux connaît la position de la 
cible et la configuration initiale du membre impliqué dans le mouvement. Il lui faut 
maintenant envoyer la commande permettant l’exécution du mouvement. Il existe plusieurs 
théories concernant cette commande, chacune accompagnée de différents modèles . Parmi les 
plus importantes, nous décrirons l’hypothèse des « points d’équilibre », l’hypothèse d’un 
codage dans l’espace de la tâche et l’hypothèse d’un codage dans l’espace des articulations. 
a) L’hypothèse des « points d’équilibre » 
Le fondement théorique de l’hypothèse du point d’équilibre repose sur des principes de 
mécanique. Une masse M située entre deux ressorts est en équilibre si la somme des forces 
qui s’appliquent sur elle est nulle. Si l’on considère que les muscles se comportent comme des 
ressorts dont la rigidité et/ou la longueur sont contrôlées par le système nerveux (Rack et 
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Westbury 1974; Mussa-Ivaldi et al. 1985), une façon possible et économique de bouger la 
main serait de spécifier la longueur et la tension des muscles impliqués dans un mouvement 
afin que les nouveaux couples de force exercés s’annulent lorsque la position désirée est 
atteinte (cf. Figure 2). Cependant, étant donné la redondance musculaire existant dans le bras, 
chaque position de la main peut être atteinte par un nombre considérable de combinaisons et 
la spécification des longueurs et tensions des muscles ne peut se faire de façon fiable (Kawato 
1993).  
 
Figure 2. Schéma illustrant le principe de la théorie des points d’équilibre. Les muscles sont assimilés à 
des ressorts qui amènent les différents segments jusqu’à des positions d’équilibre. L’équilibre est atteint 
quand les forces F1 et F2 sont égales et opposées. Il suffit de changer la rigidité d’un ressort, et par 
extrapolation d’un muscle, pour changer la position d’équilibre. (Tirée de Desmurget et al. 1998) 
Malgré cette limitation, cette hypothèse est intéressante pour plusieurs raisons (Bizzi et al. 
1992). Par exemple, il n’est pas nécessaire de connaître l’état initial de l’effecteur pour 
programmer un mouvement. La précision finale ne dépendrait donc pas de la configuration 
initiale de l’effecteur. Une autre raison est qu’une perturbation transitoire externe déviant le 
bras serait automatiquement compensée par des forces élastiques; la précision du mouvement 
ne serait donc pas altérée. Ce premier modèle a tout de même été modifié en raison de 
l’observation de trajectoires du bras invariables dans l’espace. Cette modification a conduit à 
l’hypothèse qu’il n’y a pas spécification d’un seul point d’équilibre final mais plutôt d’une 
succession de points d’équilibre le long d’une trajectoire (Bizzi et al. 1982; Bizzi et al. 1984; 
Flash 1987). 
Il existe des données physiologiques appuyant la plausibilité de ce modèle. Bizzi et ses 
collaborateurs (Bizzi et al. 1991; Bizzi et al. 1992; Giszter et al. 1993) ont montré que la 
stimulation électrique d’une zone déterminée de la moelle épinière de la grenouille provoque 
un mouvement de la patte toujours dirigé vers un même point d’équilibre. Ainsi chaque zone 
de stimulation provoque un mouvement vers un point d’équilibre associé qui ne dépend pas 
de la position initiale de la patte. 
Cependant, malgré la modification du modèle initial, qui par ailleurs le prive de sa simplicité, 
et la présence de ces données physiologiques, il existe de multiples arguments allant à 
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l’encontre de la théorie des points d’équilibre. Notamment, plusieurs études ont montré que 
des erreurs de pointage apparaissent en conséquence à une perturbation transitoire pendant le 
mouvement (Coello et al. 1996; Lackner et DiZio 1994; DiZio et Lackner 1995) et en 
fonction de la position initiale de la main (Bock et Eckmiller 1986; Ghilardi et al. 1995). 
b) Modèles vectoriels basés sur l’erreur existant entre la cible et la main 
Plusieurs études ont montré que  les positions initiales et finales de la main sont des 
paramètres importants des programmes moteurs. On peut donc faire l’hypothèse qu’un 
mouvement dirigé vers un but est programmé comme un déplacement entre la position initiale 
de la main et la position de la cible selon une trajectoire déterminée. Il existe deux façons 
théoriques de programmer ce déplacement. La première est de spécifier la trajectoire de la 
main dans l’espace de la tâche. Le cerveau doit alors transformer celle-ci en un profil 
d’activation coordonnée des différents muscles impliqués dans le mouvement. La seconde 
possibilité consiste à définir la position finale des articulations permettant d’amener la main 
sur la cible. Alors, le cerveau doit définir les trajectoires des articulations depuis la posture 
initiale jusqu’à la posture finale. Dans les deux cas, les transformations pour passer d’un 
espace à l’autre ne sont pas linéaires. Des trajectoires lisses et rectilignes dans un espace 
impliquent l’observation de trajectoires compliquées dans l’autre espace. Les paragraphes 
suivants décrivent les arguments en faveur de l’une ou de l’autre des hypothèses. Ils sont 
principalement basés sur l’étude des trajectoires et l’observation d’invariants lors de 
l’exécution de mouvements . 
(i) L’hypothèse de la planification dans l’espace de la tâche 
Le premier argument en faveur de cette possibilité théorique est l’observation de trajectoires 
invariantes dans l’espace extrapersonnel (Morasso 1981; Abend et al. 1982; Wolpert et al. 
1995). L’hypothèse alors formulée est que la trajectoire de la main est la première variable 
codée par le système nerveux. La séquence d’activation des articulations est dictée afin de 
permettre à la main de suivre la trajectoire désirée. Seulement, la déduction de cette séquence 
d’activation depuis la trajectoire désirée dans l’espace extrapersonnel est un calcul, appelé 
calcul inverse, très compliqué. De plus, les mouvements dirigés vers une cible ne sont pas 
toujours invariables dans un système cartésien. En effet, il semble que la courbure de la 
trajectoire est fonction des points de départ et d’arrivée de la main dans l’espace de travail 
(Atkeson et Hollerbach 1985) ou augmente avec l’excentricité de la cible (Prablanc et Martin 
1992). Un deuxième argument provient de l’existence d’un vecteur cartésien, défini par une 
direction et une norme, comme représentation du mouvement (Gordon et al. 1994). En effet, 
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il a été observé une diminution du temps de réaction des sujets s’ils connaissent à l’avance la 
direction ou l’amplitude du mouvement à exécuter (Rosenbaum 1980; Bock et Arnold 1992). 
Ces deux variables, en plus d’exister, pourraient donc être programmées indépendamment 
(Gordon et al. 1994). Il existe de multiples résultats électrophysiologiques portant sur le 
cervelet (Fortier et al. 1989), l’aire motrice primaire (Georgopoulos et al. 1982; Caminiti et 
al. 1990b), les aires prémotrices (Caminiti et al. 1991) et les aires pariétales (Kalaska et al. 
1983; Lacquaniti et al. 1995) corroborant cette hypothèse. Nous traiterons en détail ces 
aspects neurophysiologiques dans les chapitres portant sur la neurobiologie de ces différentes 
régions cérébrales. 
(ii) L’hypothèse de la planification dans l’espace des articulations 
Pour planifier un mouvement dans l’espace des articulations, le cerveau doit convertir la 
position spatiale de la cible en une posture à atteindre. Il doit donc spécifier les angles du bras 
et de l’avant-bras permettant la configuration adéquate. Dû au grand nombre de degrés de 
libertés du bras, il est théoriquement possible d’amener la main sur une même cible  avec une 
combinaison infinie de positions articulaires. Malgré cette redondance, plusieurs études 
basées sur l’observation des mouvements de pointage (Miller et al. 1992; Hore et al. 1992) et 
de préhension (Paulignan et al. 1997; Desmurget et Prablanc 1997; Desmurget et al. 1995a) 
ont montré que la configuration du bras adoptée pour atteindre une cible donnée ne varie pas. 
Si les représentations utilisées par le cerveau pour coder et exécuter les mouvements peuvent 
être inférées par l’observation d’invariances comportementales, alors les études citées 
précédemment permettent d’émettre l’hypothèse qu’il existe une représentation mentale de la 
posture à atteindre et qu’elle est utilisée lors du codage du mouvement. Cette hypothèse a 
toutefois été modifiée en raison de l’observation de différentes postures pour une même cible 
en fonction du point de départ du mouvement (Soechting et al. 1995). Mais comme ces 
modifications semblent être systématiques et reposer sur le principe de la dépense d’énergie 
minimale lors de l’exécution du mouvement (Soechting et al. 1995; Rosenbaum et al. 1995), 
elles ne remettent pas en cause l’existence d’une représentation mentale de la posture cible. 
Une fois cette posture cible définie, le cerveau doit indiquer aux effecteurs comment amener 
le bras de sa posture actuelle à la posture désirée. Si le mouvement est planifié dans l’espace 
des articulations, il implique la spécification des déplacements angulaires de chaque 
articulation. L’existence de trajectoires invariables dans l’espace des articulations (Soechting 
et Flanders 1989; Lacquaniti et al. 1986; Desmurget et Prablanc 1997; Desmurget et al. 
1995b) est un argument fort en faveur de la spécification des déplacements angulaires des 
articulations. 
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(iii) Comparaison des deux modèles vectoriels 
Il semble que les deux modèles soient avalisés par plusieurs études. La revue attentive de la 
littérature permet cependant de remarquer que les conclusions en faveur d’un modèle 
directionnel dans l’espace de la tâche sont toutes basées sur l’étude de mouvements effectués 
avec des outils (souris d’ordinateur, manipulandum, baguette, etc.) alors que les conclusions 
en faveur d’un modèle directionnel dans l’espace des articulations sont toutes basées sur 
l’étude de mouvements libres. Cette différence pourrait donc provenir de l’utilisation ou pas, 
lors des expériences, d’outils pour exécuter les mouvements. D’après Desmurget et 
collaborateurs (1997a), seuls les mouvements exécutés avec un objet ont des trajectoires 
invariables dans l’espace de la tâche. A l’inverse les mouvements effectués librement seraient 
invariables dans l’espace des articulations. 
Les modèles présentés dans ce chapitre ne sont pas les seuls modèles permettant de décrire la 
planification d’un mouvement dans l’espace. Il existe notamment des modèles basés sur les 
principes de minimisation d’énergie que nous ne décrirons pas (voir Desmurget et al. 1998 
pour revue). 
7. Les coordinations spatiale et temporelle 
Comme nous l’avons mentionné, la plupart, sinon tous les mouvements visuellement guidés 
impliquent un déplacement du regard vers la cible (Jeannerod et Biguer 1982). La saccade 
permet d’aligner l’axe du regard, et donc la fovéa, avec la cible alors que la main s’approche 
de celle-ci. L’œil se trouve en général aligné avec la cible avant la tête ou la main (Biguer et 
al. 1982). La séquence œil-tête-main n’est cependant pas due à des délais d’activation 
musculaire contrôlant les différents segments (Bizzi et al. 1971; Prablanc et al. 1979b). 
Plusieurs équipes ont donc émis l’hypothèse que les systèmes moteurs de l’œil et de la main 
ne sont pas indépendants lors de la préparation et de l’exécution d’un mouvement 
visuellement guidé (Bekkering et al. 1994; Frens et Erkelens 1991). Outre ces hypothèses 
portant sur l’aspect temporel de la coordination, il est logique de se demander si, à côté de 
l'information rétinienne concernant la position de la cible, un mouvement des yeux est 
nécessaire pour guider le bras vers la cible de façon précise. En fait, plusieurs équipes ont 
montré que la précision du pointage est affectée si les sujets ne sont pas autorisés à faire une 
saccade vers la cible (Abrams et al. 1990; Prablanc et al. 1979b). 
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B. Organisation du système visuel 
Depuis une communication de P.P. Broca à un meeting de la société d'anthropologie à Paris 
en 1861, le principe de localisation fonctionnelle dans le cerveau a été adopté. Concernant 
l’organisation du système visuel, la localisation fonctionnelle se traduit sous la forme de deux 
systèmes de traitement parallèles, relativement indépendants et organisés de façon 
hiérarchique (cf. Figure 3). Un système, appelé « ventral » car il se termine dans le lobe 
temporal du cerveau, est censé servir l'analyse des propriétés physiques des objets (formes et  
couleurs). Le deuxième système, appelé dorsal car il se termine dans le lobe pariétal, est censé 
être spécialisé dans la vision spatiale. A cause de cette dichotomie, cette doctrine a été 
intitulée « what and where ». Elle dérive de l'observation de cas cliniques qui montrent que 
des lésions dans le cortex pariétal et le cortex temporal ont des effets très différents (Ratcliff 
et Davies-Jones 1972).  
 
Figure 3. Représentation très schématique de l’organisation du système visuel. Abréviations: CS – 
colliculus supérieur, NGLd – noyau ou corps genouillé latéral dorsal. 
1. Les voies visuelles dorsale et ventrale 
a) Données anatomiques 
Les voies visuelles dorsale et ventrale prennent leur origine dans deux types différents de 
cellules rétiniennes ganglionnaires. Les cellules de type P se projettent sur les cellules de 
petite taille des couches P (parvocellulaires) du corps genouillé latéral alors que les cellules de 
type M (magnocellulaires) se projettent sur les cellules de grosse taille des couches M du 
corps genouillé latéral (voir pour revue Merigan et Maunsell 1993). La ségrégation de ces 
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deux voies visuelles se poursuit au niveau cortical puisque les cellules M du corps genouillé 
latéral projettent sur la couche 4B de V1 puis sur V5 (MT), de façon directe ou à travers V2, 
pour finalement innerver le cortex pariétal. Les cellules P se projettent sur les couches 2 et 3 
de V1 puis sur V4, directement ou à travers V2, pour finalement innerver le cortex temporal 
inférieur. 
b) Données physiologiques 
Cette description anatomique des aires visuelles, bien que très simplifiée, montre une 
organisation relativement sérielle permettant d’établir une hiérarchisation assez claire entre 
les aires corticales impliquées (Maunsell et van Essen 1983). Cette vue schématique ne doit 
pas masquer les connexions extrêmement complexes qui unissent les aires visuelles. En effet, 
V1 se projette en parallèle sur de nombreuses aires visuelles (Zeki 1976), et toutes les 
connexions sont réciproques. On peut néanmoins observer, depuis le cortex strié jusqu'aux 
aires préstriées, que le traitement de l’information, à la fois parallèle et sériel, est de plus en 
plus fin et complexe. Ainsi, les cellules de la voie P présentent une activité plus tonique que 
celles de la voie M (Purpura et al. 1990; Schiller et Malpeli 1977) et ont des caractéristiques 
adaptées à la vision de la forme et des couleurs. A l'inverse, les cellules de type M ont des 
caractéristiques adéquates pour discriminer le mouvement. Au sein des aires visuelles, la 
majorité des cellules de V3 et V3A répondent à des lignes ayant une certaine orientation 
indépendamment de leur couleur (Zeki 1978). Les cellules de V5 (ou MT) répondent 
exclusivement au mouvement et sont en grande majorité sélectives à la direction de ce 
mouvement (Zeki 1974). Une grande proportion de ses neurones possède des champs 
récepteurs larges et sélectifs à la direction et à la vitesse d'un stimulus en mouvement (Dubner 
et Zeki 1971; Maunsell et Van Essen 1983). Ils sont par ailleurs hautement sensibles au 
mouvement visuel global et cohérent en présence de bruit (Britten et al. 1992). V5 semble 
donc avoir une grande importance dans le traitement du mouvement visuel, l’orientation 
spatiale et les mouvements oculaires visuellement guidés (Newsome et al. 1985; Zeki 1974). 
La voie dorsale, ou occipito-pariétale, se poursuit donc depuis l’aire V5 (MT) vers l'aire MST 
puis vers de nombreuses aires pariétales, ainsi que quelques aires du sillon temporal supérieur 
(Boussaoud et al. 1990a). Cette voie permettrait de connaître la position spatiale des objets 
(Ungerleider et Mishkin 1982a). 
A l'inverse, les enregistrements électrophysiologiques des cellules de V4 ont montré qu'elles 
présentent généralement un haut degré de sensibilité à la couleur et à l’orientation des stimuli 
et sont sélectifs pour les formes complexes (Zeki 1973; Desimone et al. 1985; Schein et 
Desimone 1990; Kobatake et Tanaka 1994). La voie ventrale, ou occipito-temporale, 
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commence avec l'aire V4 qui envoie des projections directes, réciproques et hiérarchiquement 
organisées (Distler et al. 1993) dans les aires du cortex inférotemporal (IT). Cette voie est 
principalement la voie de traitement de la couleur et de la forme (Mishkin et al. 1983). Outre 
son rôle dans la reconnaissance des objets et des visages, elle serait impliquée dans la 
mémoire visuelle à court terme (Fuster et al. 1981; Fuster et Jervey 1981; Miyashita et Chang 
1988).  
c) Lésions sélectives de la voie dorsale ou de la voie ventrale 
(i) Lésions des aires visuelles 
En accord avec ses propriétés physiologiques, l’ablation bilatérale de V4 entraîne des déficits 
dans les tâches de discrimination visuelle sur la base de l’orientation, la direction, la couleur, 
la texture et la forme (Heywood et Cowey 1987; Merigan 1996; Merigan et Pham 1998). La 
lésion de V5 chez le macaque (Newsome et Pare 1988) comme chez l’homme (Baker, Jr. et 
al. 1991) entraîne une élévation des seuils de détection du mouvement cohérent, et donc des 
déficits de la perception du mouvement visuel, ainsi que des altérations de la poursuite 
visuelle de stimuli en mouvement (Dursteler et Wurtz 1988; Newsome et al. 1985). Ces 
déficits sont cependant réversibles, sauf si la lésion englobe MST et MT (Newsome et Pare 
1988; Yamasaki et Wurtz 1991). 
(ii) Lésions temporales 
Les lésions du cortex temporal mènent à de profonds déficits de la capacité à reconnaître et 
discriminer des objets. Par contre, l’interruption de la voie ventrale n’affecte pas la perception 
des relations spatiales entre différents objets (Ungerleider et Mishkin 1982b). Chez l’homme, 
les patients présentant une lésion occipito-temporale (l’équivalent présumé de la voie ventrale 
du singe), souffrent en général d’agnosie visuelle. Ils sont incapables de décrire des objets 
communs, des visages, des dessins, etc., alors qu’ils n’ont aucun problème pour éviter les 
obstacles en utilisant la vision. L’un des cas les plus célèbres est celui de la patiente DF, 
porteuse d’une lésion occipito-temporale bilatérale et décrit par Goodale et ses collaborateurs 
(1994). 
(iii) Lésions pariétales 
Les lésions du cortex pariétal du singe conduisent à des déficits dans la perception des 
relations spatiales mais pas à des problèmes de reconnaissance des objets (Ungerleider et 
Mishkin 1982b). Chez l’homme, les lésions du lobe pariétal postérieur entraînent une 
négligence du coté opposé à la lésion et de profonds déficits liés à la représentation spatiale et 
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à l’attention. Nous décrirons ces déficits dans le chapitre consacré au cortex pariétal 
postérieur. 
2. Approche fonctionnelle des voies dorsale et ventrale 
Comme cela est décrit dans l’introduction de ce chapitre, Ungerleider, Mishkin et leurs 
collaborateurs (1982a; 1983) ont interprété les données cliniques en conférant aux voies 
dorsale et ventrale des fonctions visuelles spécifiques, liées respectivement à la localisation 
des objets ou à l’identification et la reconnaissance des objets. Ils ont ainsi donné naissance à 
la théorie du « what and where ». Une étude d’activation cérébrale utilisant la tomographie 
par émission de positons (TEP) a récemment confirmé ces résultats sur des sujets humains 
sains (Kohler et al. 1995). Les résultats ont montré que le cortex pariétal inférieur de 
l’hémisphère droit s’active spécifiquement en relation avec une tâche d’appariement spatial, 
tandis que la tâche d’appariement d’objets entraîne une augmentation d’activité bilatérale 
dans le cortex occipito-temporal Cette théorie a cependant subi quelques modifications. Par 
exemple, Boussaoud et collaborateurs ont proposé une dichotomie de la voie dorsale en deux 
systèmes impliqués spécifiquement dans l’analyse spatiale statique ou dynamique (Boussaoud 
et al. 1990a). 
Cette ségrégation fonctionnelle a servi de modèle théorique à l’étude des vois visuelles. Elle 
reste aujourd’hui un moyen didactique d’approcher les voies visuelles mais est depuis 
quelques années très controversée. En effet, il existe maintenant beaucoup d’études 
anatomiques révélant des interconnexions entre les voies M et P (Felleman et Van Essen 
1991; Van Essen et al. 1992; Merigan et Maunsell 1993), ainsi qu’entre les voies dorsale et 
ventrale (Boussaoud et al. 1990b). Ces résultats anatomiques sont confirmés par de nombreux 
résultats physiologiques qui montrent, par exemple, que la luminance d’un stimulus peut 
modifier la perception que l’on a de son mouvement (Cavanagh et Anstis 1991; Gegenfurtner 
et Hawken 1996). Plusieurs études ont aussi montré que les neurones de l’aire MT, d’abord 
considérés comme insensibles à la couleur (Zeki 1974), répondent en fait à la luminance des 
stimuli (Dobkins et Albright 1994; Hawken et al. 1994). A l’inverse, les neurones du cortex 
pariétal peuvent être sensibles à la forme d’un stimulus (Sereno et Maunsell 1998). Les 
propriétés attribuées à l’une des deux voies sont donc fréquemment présentes dans le codage 
neuronal des cellules appartenant à l’autre voie visuelle. 
Sur la base d’observations neuropsychologiques, électrophysiologiques et comportementales, 
Goodale et Milner (1992) ont préféré redéfinir le rôle de la voie dorsale. Plutôt que de 
véhiculer les informations sur la localisation spatiale des objets, cette dernière permettrait les 
transformations visuomotrices indispensables aux actions visuellement guidées (voir  le 
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chapitre concernant le mouvement visuellement guidé). Les deux systèmes ont donc été 
rebaptisés « what and how ». Cette conception est intéressante car elle rend compte de 
l’utilisation par les deux voies corticales des mêmes informations concernant l’orientation et 
la forme des objets ainsi que des relations spatiales entre les objets mais à des fins différentes 
et selon des représentations différentes. Elle permet donc de mieux concilier les nombreuses 
interactions anatomiques et physiologiques entre les voies ventrales et dorsales.  
Cette deuxième définition de la voie dorsale a aussi subi quelques modifications. Récemment, 
Jeannerod et ses collaborateurs ont observé chez une patiente porteuse d’une lésion pariétale 
postérieure bilatérale un déficit à saisir des objets simples sans aucun problème associé pour 
atteindre la localisation de ces objets ni pour les reconnaître (Jeannerod et al. 1994). Cette 
observation confirme la définition proposée par Goodale et Milner (1992) mais ouvre une 
nouvelle perspective. En effet, la lésion semble affecter sélectivement la saisie manuelle en 
laissant intact la composante de transport du bras. Jeannerod et ses collaborateurs (1994) ont 
donc émis l’hypothèse de l’existence de deux subdivisions de la voie dorsale prenant en 
charge séparément les composantes proximales et distales du mouvement destiné à saisir un 
objet. Cette hypothèse est aujourd’hui soutenue par la présence de données anatomiques et 
physiologiques suggérant l’existence de canaux visuomoteurs (Tanné 1998). 
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C. Le cortex pariétal postérieur et l’intégration sensori-motrice 
Le cortex pariétal du singe est encadré par le sillon central (ou sillon de Rolando) en avant, le 
sillon latéral (ou scissure de Sylvius) sur la face externe de l’hémisphère et le sillon cingulaire 
sur la face interne de l’hémisphère. Caudalement, ce sont le sillon luné sur la face latérale de 
l’hémisphère et le sillon pariéto-occipital sur la face interne qui définissent la limite. Le lobe 
pariétal se subdivise en deux régions principales dans l’axe horizontal. La partie antérieure 
correspond au cortex somatosensoriel primaire (aires de Brodmann 1, 2 et 3) et ne fera pas 
l’objet d’une description approfondie dans ce travail. Le cortex pariétal postérieur, considéré 
comme un cortex associatif, se trouve à la fin de la voie dorsale et à l’origine d’une multitude 
de connexions vers le lobe frontal. Il est donc la voie de passage obligatoire de l’information 
visuomotrice et certainement le siège de représentations spatiales multiples. Nous décrirons 
dans ce chapitre les nomenclatures usuelles du cortex pariétal postérieur du singe puis le rôle 
présumé de chacune des subdivisions dans le guidage visuel du mouvement. Nous utiliserons 
pour ce faire des références électrophysiologiques et anatomiques. Nous terminerons par un 
paragraphe portant sur les déficits engendrés par les lésions pariétales. 
1. Neuroanatomie 
a) Cytoarchitecture et nomenclatures 
D’après Brodmann, le lobule supérieur chez l’homme renferme les aires 5 et 7 et le lobule 
inférieur les aires 39 et 40 (cf. Figure 4). Une source de confusion provient de la nomenclature 
utilisée par O. Vogt qui décrit le lobule supérieur comme renfermant les aires 5a et 5b et le 
lobule inférieur les aires 7a et 7b (cités dans Zilles 1990; et Fuchs et Phillips 1989). Le Tableau 
1, tiré de cette même revue écrite par Zilles (1990), permet de trouver les correspondances 
entre la nomenclature définie par Von Economo et Koskinas, celle définie par Eidelberg et 
Galaburda et le découpage architectonique de Brodmann. La caractéristique architectonique 
du lobule supérieur est la présence affirmée de six couches corticales avec des cellules 
pyramidales de taille importante dans les couches III et V. La caractéristique du lobule 
inférieur est la présence d’une importante couche granulaire interne (Zilles 1990). 




Figure 4. Les premiers concepts de la subdivision du cortex pariétal de l’homme. (A) La carte fournie par 
Brodmann (1909) fait toujours référence aujourd’hui. (B) La carte de von Economo et Koskinas (1925) a 
introduit la deuxième nomenclature encore utilisée aujourd’hui. (C) La carte de Vogt et Vogt (1919, 1926) 
source de la confusion régnant sur les aires 5 et 7. Abréviations: voir texte (Tirée de Zilles 1990). 
Tableau 1 Différentes nomenclatures des subdivisions du lobule pariétal supérieur définies par Von 
Economo et Koskinas (1925), Brodmann (1909) et Eidelberg et Galaburda (1984). Tiré de Zilles 1990a. 
 






Pariétal antérieur PA 3a Non analysée 
 PB 3b Non analysée 
 PC 1 Non analysée 
 DP 2 Non analysée 
Pariétal postérieur PA2 5 PE 
   Lobule supérieur PE 7 PE 
 Transition 19 OPE 
Pariétal postérieur Non identifiée 39 PEG 
   Lobule inférieur PF 40 PF 
 Transition 40 PFG 
 PG 39 PG 
 Non identifiée 39 PGH 
 PH 37 PH 
 Transition 37 OPH 
 Transition 19 OPG 
 OA 19 OA 




Figure 5. (A) Découpage cytoarchitectonique des surfaces médianes et dorsales du lobule pariétal 
supérieur du singe d’après Pandya et Seltzer (1982). Les lignes pointillées marquent les limites entre les 
aires. (B) Subdivision du lobule pariétal supérieur d’après Matelli et al. (1998). L’hémisphère gauche du 
cerveau de macaque est vu depuis l’arrière et latéralement. Une partie du lobe occipital a été retirée afin de 
montrer la berge médiane du sillon intrapariétal et la partie antérieure du sillon pariéto-occipital. 
L’épaisseur de cortex et la matière blanche mises à jour par la dissection apparaissent en gris foncé et en 
gris clair respectivement. (C) Découpage anatomique du sillon intrapariétal. Les bords du sillon ont été 
écartés afin de voir la localisation des aires situées sur les berges antérieure et postérieure. Les traits épais et 
fin correspondent à la surface et au fond du sillon respectivement. Abréviations: voir annexe A en page 
213. 
 
Chez le singe, le cortex pariétal postérieur est traversé par le sillon intrapariétal qui délimite 
les lobules pariétaux supérieur et inférieur. Ces lobules, et surtout les aires entourant les 
sillons intrapariétal et pariéto-occipital ont été subdivisés sur la base de leur cytoarchitecture, 
de leur connectivité et de leurs propriétés physiologiques. Une nomenclature de référence 
concernant le découpage anatomique du cortex pariétal chez le macaque provient de celle 
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proposée pour l’homme par Von Economo et Koskinas (cité dans Zilles 1990). Cette 
nomenclature a cependant été complétée par des études plus récentes (Pandya et Seltzer 1982; 
Seltzer et Pandya 1980; Matelli et al. 1998). Le lobule supérieur est couramment appelé aire 5 
ou PE et est subdivisé en 5a et 5b (ou PE et PEc). Le lobule pariétal inférieur est 
généralement appelé aire 7 et est aussi subdivisé en une région postérieure appelée 7a ou PG 
et une région antérieure appelée 7b ou PF (von Bonin et Bailey 1947). Le sillon pariéto-
occipital prend naissance au niveau du croisement des sillons luné et intrapariétal et se 
prolonge sur la face interne pour donner le sillon pariéto-occipital médian (cf. Figure 5A). Sur 
la base de leur cytoarchitecture, de leurs connexions ou de leurs propriétés fonctionnelles ou 
électrophysiologiques (Pandya et Seltzer 1982; Matelli et al. 1998; Colby et al. 1988; Colby 
et Duhamel 1991; Taira et al. 1990; Colby et al. 1993; Gallese et al. 1994; Sakata et al. 1998; 
Galletti et al. 1999b), beaucoup de régions supplémentaires, telles que les aires intrapariétales 
latérale (LIP, sur la berge latérale de IP), médiane (MIP, sur la berge médiane de IP), 
antérieure (AIP, partie antérieure de la berge latérale de IP), ventrale (VIP, dans le fond de 
IP), pariéto-occipitale (PO ou V6, berge rostrale du sillon PO), ont été décrites (voir Figure 5). 
Il existe aussi des subdivisions (PEci, PGm, PEc) de la face médiane de l’hémisphère (Pandya 
et Seltzer 1982). 
b) Connectivité sous-corticale 
De façon générale, les structures sous corticales visuomotrices (colliculus supérieur et 
prétectum) sont connectées par le thalamus postérieur au cortex pariétal postérieur. La 
principale projection sous-corticale sur le lobule supérieur est le noyau postérieur latéral. Le 
pulvinar et les noyaux thalamiques postérolatéral et intralaminaire connectent aussi le lobule 
supérieur (Hyvärinen 1982a; Hyvärinen 1982b). Les efférences du lobule supérieur ont été 
retrouvées sur les ganglions de la base, les noyaux thalamiques latéropostérieur, ventrolatéral, 
médiodorsal, ventrobasal et subthalamique, la substance noire, le prétectum, le tectum, le 
tegmentum, le pons et la moelle épinière (Hyvärinen 1982a; Hyvärinen 1982b; Wiesendanger 
et al. 1979). Le lobule inférieur reçoit des afférences du claustrum, des noyaux thalamiques 
antérieur et postérieur (Baleydier et Mauguiere 1977), du pulvinar, de la substance noire, du 
locus cœruleus et du noyau raphé (Hyvärinen 1982a; Hyvärinen 1982b; Fuchs et Phillips 
1989). Il projette sur les ganglions de la base et les noyaux thalamiques latéropostérieur, 
ventrolatéral, latérodorsal, intralaminaire et subthalamique, le tectum, le pons, la formation 
réticulée et les noyaux trigéminal et vestibulaire (Hyvärinen 1982a; Hyvärinen 1982b). Les 
subdivisions des sillons intrapariétal et pariéto-occipital ont aussi des connexions 
particulières. Les efférences de LIP sur le colliculus supérieur ont été mises en évidence par 
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stimulation antidromique et montrent que les informations envoyées peuvent être visuelles et 
oculomotrices (Pare et Wurtz 1997). Les aires V6 et V6A sont connectées au pulvinar, au 
noyau caudé, au claustrum, au colliculus supérieur, et au noyau pontin (Shipp et al. 1998).  
c) Connectivité corticale 
Les connexions afférentes et efférentes au cortex pariétal postérieur suggèrent que les lobules 
inférieur et postérieur ont des rôles très différents. Les projections corticales les plus 
importantes sur le lobule supérieur proviennent du cortex somatosensoriel primaire qui reçoit, 
chez le primate, des afférences somatosensorielles et vestibulaires. En outre, il est connecté 
réciproquement avec les aires frontales 8 à 12, 45 et 46 et les aires temporales 39 et 40. Il 
existe finalement des afférences de tout le néocortex à l’exception des aires primaires auditive 
et visuelle (Hyvärinen 1982a; Hyvärinen 1982b). Le lobule inférieur est connecté 
réciproquement avec de nombreuses aires néocorticales. Les connexions les plus importantes 
se font avec le cortex associatif visuel et les cortex moteur, prémoteur et préfrontal 
(Hyvärinen 1982a; Hyvärinen 1982b; Blatt et al. 1990). Il existe aussi des afférences 
corticales importantes depuis les aires visuelles extrastriées (Andersen et al. 1990a). 
Finalement il existe des connexions associatives organisées avec le gyrus temporal supérieur 
(Cavada et Goldman-Rakic 1989a; Maunsell et van Essen 1983), le cortex frontal (Cavada et 
Goldman-Rakic 1989b) et le cortex cingulaire (Cavada et Goldman-Rakic 1989a). Il existe 
aussi de nombreuses interconnexions au sein du lobe pariétal postérieur (Maunsell et van 
Essen 1983; Johnson et al. 1996; Caminiti et al. 1996; Caminiti et al. 1999). Contrairement à 
la ségrégation de leurs afférences, les lobules inférieurs et postérieurs ont des sites de 
projections larges et communs (Petras 1971), incluant les cortex prémoteur, préfrontal, 
cingulaire et insulaire, les ganglions de la base et le noyau subthalamique. De façon très 
générale, le lobule supérieur projette surtout sur le cortex prémoteur tandis que l’aire 7 
projette plutôt sur les structures limbiques et le gyrus hippocampique. En se basant sur cette 
connectivité, le lobule supérieur serait plus impliqué dans la production des mouvements alors 
que le lobule inférieur serait plus impliqué dans les processus visuels et cognitifs tels que 
l’attention, l’éveil et l’émotion. 
Le cortex pariétal postérieur est considéré comme l’étape ultime de la voie dorsale (voir le 
chapitre « Organisation du système visuel », page 25) et comme le point de départ de 
l’information visuelle spatiale vers les aires préfrontales et les aires motrices. Dans le cadre 
des transformations visuomotrices, nous nous devons de mentionner les connexions directes 
et ségréguées qui relient les aires pariétales et prémotrices (Boussaoud et al. 1996; Caminiti et 
al. 1996; Wise et al. 1997; Rizzolatti et al. 1998 pour revues). Les projections pariétales sur 
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PMv proviennent essentiellement de AIP et de 7b (Matelli et al. 1986) alors que les 
projections sur PMd ont pour principale origine les aires pariétales médianes (PO, MIP et 
PGm; Tanné et al. 1995; Tanné 1998; Johnson et al. 1996; Matelli et al. 1998; Shipp et al. 
1998; Caminiti et al. 1999). Il existe aussi une forte densité de connexions entre l’aire LIP et 
l’aire frontale oculomotrice (Schall et al. 1995; Stanton et al. 1995). La figure 6 illustre les 
projections du cortex pariétal postérieur sur PMd et M1. 
 
 
Figure 6. Résumé des projections du cortex pariétal postérieur sur PMd et M1. Vues interne (haut) et 
latérale (bas) de l’hémisphère gauche de macaque. Bien que les flèches soient orientées vers les aires 
motrices, la plupart des connexions sont réciproques. Les connexions plus importantes sont représentées 
avec des traits plus épais. Abréviations: voir texte. Tirée de Wise et al. 1997 
2. Spécialisation fonctionnelle des subdivisions 
Les enregistrements électrophysiologiques du cortex pariétal sont nombreux et diffèrent quant 
à leurs résultats. Ces différences ne sont pas surprenantes car le lien entre les événements 
comportementaux et l’activité neuronale d’un cortex associatif est beaucoup plus difficile à 
faire que dans les aires primaires. La décharge des neurones du cortex pariétal dépend de 
multiples facteurs dont certains sont cognitifs (attention, signification comportementale du 
stimulus, motivation, etc.) et donc, par nature, difficiles à mesurer (voir Mountcastle 1995 
pour revue). Nous décrirons dans ce paragraphe les propriétés physiologiques des aires du 
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cortex pariétal postérieur impliquées dans l’élaboration des représentations spatiales ou plus 
directement dans la planification de mouvements visuellement guidés. 
a) Aire 5 
Mountcastle et ses collaborateurs furent parmi les premiers à enregistrer des neurones 
pariétaux chez le singe en comportement. Leurs résultats montrent que les neurones de l’aire 5 
répondent aux stimuli somatosensoriels (Mountcastle et al. 1975). De façon un peu plus 
détaillée, ils déchargent en réponse à la rotation des articulations et à des pressions sur la peau 
(Mountcastle et al. 1975) et sont sensibles à la position statique du bras dans l’espace 
(Georgopoulos et al. 1984). Ils sont tout de même moins sensibles à ces stimuli que les 
neurones du cortex somatosensoriel primaire et ont des champs récepteurs plus larges. 
Certaines cellules ont aussi des décharges liées à des composants visuels (Mountcastle et al. 
1975; Lynch et al. 1977; Bushnell et al. 1981). Les neurones de l’aire 5 sont clairement 
impliqués dans les mouvements des membres controlatéraux. Mountcastle et ses 
collaborateurs avaient déjà noté que ces neurones sont plus actifs lors de mouvements 
volontaires que lors de mouvements passifs (Mountcastle et al. 1975). Il a plus récemment été 
montré que les neurones de l’aire 5 déchargent avant et pendant l’exécution du mouvement 
dans une direction préférée, en prenant en compte la position initiale du bras (Kalaska et al. 
1983; Lacquaniti et al. 1995; Ferraina et Bianchi 1994). Ce résultat est d’ailleurs le support 
neural des observations psychophysiques attribuant un rôle à la détermination de la position 
initiale du membre lors du codage du mouvement visuellement guidé. La décharge des 
neurones peut être liée au point de départ du mouvement, au point d’arrivée ou aux deux 
(Lacquaniti et al. 1995). Ces mêmes auteurs ont montré qu’il existe d’autres sous-populations 
de neurones codant l’élévation, la distance ou l’azimut de la cible par rapport au corps. Le 
repère utilisé dans l’aire 5 serait donc centré sur le corps. Il faut noter qu’il existe une 
différence intéressante entre l’aire 5 et les aires motrices du cortex frontal. En effet, son 
activité neuronale reflète une action qui pourrait être exécutée, même si, finalement, elle ne 
l’est pas (Kalaska et Crammond 1995). 
b) Aire 7 
Les neurones de l’aire 7 répondent principalement à la présentation de stimuli visuels, surtout 
s’ils ont une signification motrice (Lynch et al. 1977). Ces neurones ont des champs 
récepteurs plutôt larges et ne sont pas spécifiques à un type de stimulus. Les neurones de 
l’aire 7 sont essentiellement des neurones oculomoteurs mais s’activent aussi durant le 
transport du bras ou la manipulation d’objets (Hyvärinen et Poranen 1974; Lynch et al. 1977). 
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Il semble exister au moins trois classes principales de neurones oculomoteurs répondant à la 
fixation, à la poursuite lente et aux saccades (Lynch et al. 1977). Les activités sont en général 
centrées sur la rétine et modulables par la position de l’œil dans l’orbite (Andersen et al. 
1990b). Plus récemment, il a été trouvé dans la subdivision 7a des neurones ayant des 
représentations de l’espace centrés sur le corps (Brotchie et al. 1995; Bremmer et al. 1997a) 
ou sur le monde (Snyder et al. 1998). La construction allocentrique dans 7a pourrait se faire 
par l’intégration des signaux vestibulaires (Andersen et al. 1999). L’effet de l’attention sur 
l’activité de l’aire 7a semble être très important (Bushnell et al. 1981; Steinmetz et 
Constantinidis 1995). Enfin des interactions complexes entre l’angle du regard et la position 
(posture et mouvement) de la main ont été mises en évidence dans la subdivision 7m 
(Ferraina et al. 1997a; Ferraina et al. 1997b). 
c) Aire intrapariétale latérale (LIP) 
Les propriétés des cellules de l’aire LIP sont assez proches de celles de l’aire 7. L’aire LIP 
présente des champs récepteurs rétinotopiques (Bushnell et al. 1981) et est très certainement 
impliquée dans la transformation des signaux visuels en commandes oculomotrices (Colby et 
al. 1996). Plusieurs études lui accordent un rôle important dans la préparation motrice d’une 
saccade (Gnadt et Andersen 1988; Snyder et al. 1997; Mazzoni et al. 1996a; Andersen 1995). 
Il existe, dans cette région aussi, une modulation importante des activités visuelles et 
oculomotrices par l’attention et l’anticipation (Colby et al. 1996; Gottlieb et al. 1998). La 
plupart des enregistrements effectués montrent que les activités sont centrées sur la rétine et 
peuvent être modulées par la position de l’œil dans l’orbite (Bushnell et al. 1981; Gnadt et 
Andersen 1988; Andersen et al. 1990b; Andersen 1995 pour revue). Cependant, ces neurones 
présentent une propriété particulière. La réorganisation de leurs cartes rétinotopiques peut se 
faire avant chaque saccade (Duhamel et al. 1992; Colby et al. 1995). En effet, si à la fin d’une 
saccade, une cible va se trouver dans le champ récepteur d’un neurone, celui-ci commence à 
décharger avant l’exécution de la saccade comme si la cible était déjà dans le champ 
récepteur. Les auteurs ont émis l’hypothèse que la copie efférente peut servir à anticiper la 
position de la cible une fois la saccade terminée. Cette représentation spatiale anticipée  
permettrait de conserver une certaine stabilité de la perception de l’espace visuel (voir Colby 
1998 pour revue). Récemment, des corrélats neuronaux de la prise de décision d’un 
mouvement oculaire (Platt et Glimcher 1999), de l’intention (Andersen 1995) ou de 
l’anticipation du mouvement du stimulus (Eskandar et Assad 1999) ont été retrouvés dans 
LIP. Des réponses aux stimuli auditifs ont aussi été enregistrées lorsque ces derniers ont une 
signification comportementale (Grunewald et al. 1999; Linden et al. 1999). 
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d) Aire intrapariétale ventrale (VIP) 
Comme pour les aires précédentes, les neurones de VIP répondent surtout à des stimuli 
visuels mais aussi somatosensoriels (Colby et Duhamel 1991; Duhamel et al. 1998). Les 
activités visuelles sont par contre centrées sur la tête. Les réponses somatosensorielles sont 
aussi limitées aux stimuli appliqués sur la tête. Les neurones bimodaux, sensibles aux stimuli 
visuels et somatosensoriels, ont des champs récepteurs en registre. En effet, les stimuli de 
chaque modalité doivent avoir une localisation, une taille et une direction identique pour 
activer un même neurone de VIP. La microstimulation de cette aire provoque des saccades 
dirigées vers un point indépendant de la position de départ de l’œil, suggérant encore une fois 
l’existence d’une représentation centrée sur la tête (Thier et Andersen 1996). Celle-ci semble 
cependant coexister avec des représentations spatiales rétinocentrique (Duhamel et al. 1997) 
ou allocentrique (Bremmer et al. 1997b). Ces mêmes auteurs ont donc conclu à la présence 
d’un continuum de neurones dont le cadre de référence diffère (Duhamel et al. 1997).  
e) Aire intrapariétale médiane (MIP) 
Les neurones de MIP présentant des propriétés visuelles, bimodales ou purement 
somatosensorielles sont distribués selon un gradient depuis le haut du sillon intrapariétal 
jusqu’au fond (Colby et Duhamel 1991). Ils répondent à la présentation de stimuli présentés 
dans l’espace extrapersonnel, surtout si la présentation est suivie d’un mouvement du bras 
dirigé vers ceux-ci. Les neurones purement visuels augmentent leur décharge si le stimulus 
approche du singe. Grâce à l’utilisation d’une tâche qui permet de dissocier les composantes 
visuelle, prédictive et motrice de la décharge, Eskandar et collaborateurs (1999) ont montré 
que les activités neuronales dans MIP sont plutôt corrélées avec la  direction du mouvement 
de la main. Un autre résultat intéressant obtenu dans MIP montre que l’utilisation d’un outil 
pour attraper des objets provoque l’expansion du champ récepteur des neurones de MIP (Iriki 
et al. 1996). 
f) Aire intrapariétale antérieure (AIP) 
L’aire AIP a été définie comme la région antérieure de la berge latérale du sillon intrapariétal 
sur des bases électrophysiologiques (Taira et al. 1990; Gallese et al. 1994; Sakata et al. 1995; 
Murata et al. 1996; Sakata et al. 1998). Les neurones de cette région déchargent en relation 
avec la configuration de la main mais pas avec sa position dans l’espace (voir Sakata et Taira 
1994 pour revue; Gardner et al. 1999). Certains neurones, dont les propriétés sont plus 
visuelles que motrices, déchargent avec la forme et l’orientation des objets. L’inactivation 
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réversible de l’aire AIP provoque des déficits de saisie (Gallese et al. 1994; Kermadi et al. 
1997; Wiesendanger et al. 1997 pour revue).  
g) Aire pariéto-occipitale (PO) 
Les neurones de l’aire PO ont des champs récepteurs couvrant la totalité de l’hémichamp 
controlatéral, sensibles à l’orientation et à la direction des stimuli (Galletti et al. 1991; Galletti 
et al. 1999a). Ces neurones ont aussi des propriétés oculomotrices puisqu’ils déchargent avant 
et pendant les saccades et sont sensibles à la position de l’œil dans l’orbite (Galletti et al. 
1991; Galletti et al. 1993; Galletti et al. 1995). Les champs récepteurs des cellules semblent 
donc être centrés sur la rétine ou sur la tête. L’aire PO a été récemment subdivisée en une 
portion ventrale V6 et une portion dorsale V6A (Galletti et al. 1996; Galletti et al. 1999a). 
Alors que la partie ventrale V6 semble être plutôt engagée dans le traitement de l’information 
visuelle, la subdivision V6A pourrait être préférentiellement impliquée dans le transport du 
bras (Caminiti et al. 1999) et la manipulation des objets (Galletti et al. 1999b; Johnson et al. 
1997 pour revue). 
3. Neuropsychologie 
L'observation clinique chez l'homme, ainsi que les expériences de lésion chez l'animal, ont 
montré que le cortex pariétal a un rôle important dans les transformations visuomotrices. 
Cette déduction découle du fait que sans aucun trouble associé de la perception ou de la 
motricité, certains patients se montrent incapables de projeter leur main vers un objet de 
l'espace extrapersonnel. Ces déficits peuvent alors s'expliquer par une mauvaise 
transformation des coordonnées rétiniennes en coordonnées spatiales dans le cortex pariétal 
(Vighetto 1980). Outre des déficits visuomoteurs très importants, les lésions pariétales 
peuvent  s’accompagner de déficits sensoriels ou moteurs propres, de négligence et de 
problèmes d’attention. 
a) Troubles associés aux lésions pariétales  
Comme il est impossible de contrôler la localisation et l’extension d’une lésion, il est difficile 
de se référer, au moins chez l’homme, à des lésions circonscrites au lobule pariétal postérieur 
afin d’en déduire ses principales fonctions avec précision. Il existe cependant beaucoup 
d’études dans lesquelles une lésion inclut le lobule postérieur. Le recoupement de toutes ces 
études permet de mettre en évidence l’implication de ce lobule dans diverses fonctions. 
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(i) Déficits sensoriels 
La lésion unilatérale du cortex pariétal conduit à des déficits lors de la comparaison de deux 
stimulations vibratoires de fréquences différentes appliquées sur la main controlatérale 
(LaMotte et Mountcastle 1979). Cette étude a été menée sur un animal ayant subi une lésion 
vaste incluant le cortex somatosensoriel primaire, ce qui pourrait expliquer ces déficits 
somatosensoriels. Il semble tout de même que la lésion du lobule pariétal postérieur seul 
conduit à l’impossibilité d’apprendre et de retenir une tâche de discrimination tactile de deux 
objets (Ridley et Ettlinger 1975). Ces déficits somatosensoriels sont toutefois moins 
importants que ceux produits par une lésion du cortex somatosensoriel primaire (Semmes et 
Turner 1977). 
Chez l’homme, l’astéréognosie (déficit de la reconnaissance d’un objet par la palpation seule) 
ne correspond pas à un problème sensoriel uniquement (Roland 1976). En effet, les patients 
peuvent discriminer des objets sur la base de la forme ou de la texture mais sont incapables de 
retrouver parmi d’autres celui qu’ils sont en train de palper. Les déficits pourraient donc être 
plus cognitifs que simplement liés à la perception tactile. 
(ii) Déficits moteurs 
Les animaux présentant des lésions de l’aire 7 évitent d’utiliser leur main pour des 
mouvements visuellement guidés alors qu’ils l’utilisent pour marcher ou grimper (Faugier-
Grimaud et al. 1978; LaMotte et Acuna 1978). Faugier-Grimaud et al. (1985) ont montré que 
la lésion de l'aire 7 entraîne des changements temporaires mais significatifs de la latence, de la 
durée et de la vitesse des mouvements visuellement guidés. Ils observent aussi une perte de la 
précision des pointages entraînant des mouvements inadéquats vers la cible (Hartje et 
Ettlinger 1973; Faugier-Grimaud et al. 1978; LaMotte et Acuna 1978). Il est aussi possible de 
noter que la main et le bras opposés à la lésion prennent, lors de la saisie d'objets, une 
mauvaise conformation. La formation de la pince est ralentie et l’opposition des doigts est 
difficile. Il en résulte une saisie maladroite (Faugier-Grimaud et al. 1978; Hartje et Ettlinger 
1973; LaMotte et Acuna 1978). Si la lésion est bilatérale, les déficits observés sont 
symétriques (Faugier-Grimaud et al. 1978). Le refroidissement de l’aire 7 (Stein 1978) 
provoque des augmentations dramatiques des temps de réaction de singes entraînés à toucher 
un bouton qui s’allume dans l’hémichamp controlatéral. Il n’y a pourtant pas de déficit visuel 
car si les singes sont entraînés à toucher un bouton central lorsque le même stimulus s’allume 
dans l’hémichamp controlatéral, les auteurs ne notent pas d’augmentation des temps de 
réaction. Le refroidissement de l’aire 5 entraîne des déficits dans une tâche de discrimination 
tactile. Dans cette tâche, les singes sont entraînés à répondre à une stimulation tactile sur une 
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jambe par le bras opposé (Valenstein et al. 1982). Si les animaux présentent une lésion 
pariétale gauche et donc une héminégligence droite, ils sont capables de bouger le bras gauche 
après stimulation de la jambe droite. Par contre, ils ne bougent pas le bras droit après 
stimulation de la jambe gauche. Le déficit semble donc être moteur plus que sensoriel. 
D’autres auteurs ont également rapporté des déficits sélectifs dans des tâches d’orientation de 
la main, la lésion ayant cependant préservé les capacités d’appariement visuel (Haaxma et 
Kuypers 1975), ce qui souligne l’aspect non visuel du déficit. La lésion sélective des aires 
présentant des activités motrices directionnelles (aires 5, MIP et 7b; voir paragraphe 
précédent) semble affecter spécifiquement la coordination des segments corporels lors de 
l’exécution du mouvement (Rushworth et al. 1998). De façon complémentaire, l’inactivation 
réversible spécifique de LIP (Li et al. 1999), aire plutôt impliquée dans les mouvements 
oculaires (voir paragraphe précédent), affecte la métrique et la dynamique des saccades. 
Les patients avec des lésions du cortex pariétal postérieur présentent une diminution des 
mouvements spontanés controlatéraux et des postures inhabituelles du bras du coté opposé à 
la lésion (Rondot et De Recondo 1974). Les lésions pariétales chez l’homme peuvent aussi 
conduire à des déficits du système oculomoteur (Fuchs et Phillips 1989). En effet, les temps 
de réponse à des sauts de la cible sont augmentés sans affecter la précision et les poursuites 
lentes peuvent même devenir impossibles.  
(iii) Négligence 
La lésion du cortex pariétal postérieur provoque une héminégligence spatiale ou 
somesthésique controlatérale (voir Rizzolatti et Berti 1990 pour revue). Celle-ci peut aller 
jusqu’à attribuer l’existence de son propre bras à quelqu’un d’autre (Critchley 1966). Cette 
héminégligence est moins prononcée chez le singe bien qu’elle provoque aussi une tendance à 
ignorer les stimuli controlatéraux et à négliger leur membre controlatéral (Heilman et al. 
1970). Un fait important concernant cette négligence est qu’elle affecte aussi les images 
mentales (Bisiach et Luzzatti 1978). Dans l’expérience menée par ces auteurs, les sujets 
doivent décrire la principale place de Milan comme ils la voient depuis la cathédrale. Lors de 
cette description, seule la partie du champ visuel ipsilatérale à la lésion est présente. A 
l’inverse, si la description est faite face à la cathédrale, la partie précédemment décrite est 
absente et c’est la partie qui manquait lors de la première description qui est exposée. La 
représentation de la place qui est mise en mémoire est donc complète mais l’image générée 
lors de la description est ipsilatérale. 
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(iv) Déficits attentionnels 
Les déficits sensoriels ou moteurs constatés après lésion pariétale peuvent en fait être dus à 
l’existence d’un déficit attentionnel. Par exemple, les chercheurs observent que les déficits 
sensoriels liés à des lésions pariétales sont difficiles à mettre en évidence et disparaissent avec 
le temps. Les patients lésés réussissent donc assez rapidement à percevoir des stimuli 
présentés dans les deux hémichamps visuels. Par contre, si deux stimuli sont présentés 
simultanément, seul celui se trouvant dans le champ ipsilatéral à la lésion est perçu. Il se 
produit une « extinction » de l’autre stimulus, et ce, quelle que soit sa modalité sensorielle 
(Heilman et al. 1970). Une autre expérience souligne bien les déficits de l’attention 
consécutifs aux lésions pariétales postérieures (Posner et al. 1984). Les sujets participant à 
l’expérience doivent détecter, en conservant le regard fixé droit devant, l’apparition d’une 
cible présentée dans un des deux hémichamps visuels. Avant l’apparition de la cible, un 
indice s’allume 8 fois sur 10 dans l’hémichamp où apparaîtra la cible et 2 fois sur 10 dans 
l’hémichamp opposé. Les sujets ont des temps de réaction équivalents pour des cibles 
présentées à droite ou à gauche si l’indice est apparu du même côté que la cible. Par contre, si 
la cible apparaît du côté opposé, les temps de réaction des sujets sont très supérieurs pour une 
cible controlatérale à la lésion. Les patients avec une lésion postérieure pariétale sont donc 
capables de détecter un indice présenté dans les deux hémichamps visuels et d’utiliser cet 
indice pour améliorer leur temps de réaction, mais ils sont incapables lorsqu’ils attendent la 
cible du coté ipsilatéral de déplacer leur attention du côté controlatéral. Ce phénomène semble 
proche de l’extinction et suggère que les sujets ont du mal à reporter l’attention du côté 
controlatéral vers le côté ipsilatéral. Des résultats plus récents (Rushworth et al. 1997c) 
confirment les problèmes attentionnels décrits par Posner et ses collaborateurs (1984) et 
proposent une dissociation des phénomènes attentionnels dévolus à l’orientation de ceux 
permettant des mouvements visuellement guidés.  
(v) Déficits visuomoteurs 
L'observation clinique chez l'homme, ainsi que les expériences de lésion chez l'animal, ont 
montré que le cortex pariétal a un rôle important dans les transformations visuomotrices. 
Cette déduction découle du fait que sans aucun trouble perceptif ou moteur associé, les sujets 
se montrent incapables de projeter leur main vers un objet de l'espace extrapersonnel. Ces 
déficits peuvent alors s'expliquer par une mauvaise transformation des coordonnées ou 
l’incapacité à placer l’information spatiale dans le bon cadre de référence. Il existe par 
exemple des problèmes de navigation (Sugishita et al. 1978) ou de lecture des cartes. Il 
semble aussi y avoir une perte de la troisième dimension, conduisant à des difficultés pour 
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dessiner les perspectives. De même, les patients peuvent reconnaître des objets dans une pièce 
mais sont incapables de dessiner un plan de la pièce (Mishkin et al. 1982 pour revue). Les 
singes avec une lésion du cortex pariétal ont des problèmes à sortir une récompense d’un 
labyrinthe (Milner et al. 1977). En effet le temps qu’ils mettent à réapprendre cette tâche et le 
nombre d’erreurs commises sont considérablement augmentés après la lésion. Dans une autre 
version de cette tâche, les singes doivent sortir une récompense circulaire en la faisant glisser 
le long d’un fil torsadé (Petrides et Iversen 1979). Les singes lésés mettent trois fois plus de 
temps que les singes normaux à récupérer la récompense. Une autre série d’expériences mène 
à la conclusion de déficits de la perception spatiale après lésion pariétale. Les singes sont 
entraînés à choisir entre deux cupules celle qui est la plus proche d’un cylindre pour trouver la 
récompense (Pohl 1973). Après 30 essais, la règle est inversée et c’est la cupule la plus 
éloignée qui contient la récompense. Les singes ayant une lésion pariétale postérieure font 
environ cinq fois plus d’erreurs que les singes avec une lésion temporale ou frontale. 
Inversement, leur taux de réussite sur une tâche de discrimination sur la base de la forme, un 
cylindre signalant par exemple la cupule qui contient la récompense et un cube indiquant la 
cupule sans récompense, est normal. Le taux reste bon lors de l’inversion de la règle. De 
façon très étonnante, la capacité des singes à distinguer la cupule de droite ou de gauche est 
aussi préservée, même lors de l’inversion de la règle. La lésion du cortex pariétal semble donc 
affecter la localisation allocentrique uniquement. Les résultats obtenus après refroidissement 
du lobe pariétal chez le singe confirment aussi son implication dans le traitement et la 
rétention de l’information spatiale (Quintana et Fuster 1993). Récemment, Rushworth et ses 
collaborateurs ont mis en évidence la spécialisation fonctionnelle des différentes subdivisions 
du cortex pariétal et ont pu conclure à l’utilisation de référentiels différents dans ces 
subdivisions. La lésion bilatérale chez le singe des aires 5, 7b et MIP (Rushworth et al. 
1997a) provoque des erreurs des mouvements de pointage effectués dans le noir uniquement. 
A l’inverse, la lésion bilatérale des aires 7a, 7ab et LIP provoque des erreurs lorsque les 
pointages sont réalisés à la lumière mais pas s’ils sont exécutés dans le noir. Les aires 7a, 7ab 
et LIP semblent donc essentielles pour les transformations visuomotrices alors que les aires 5, 
7b et MIP sont préférentiellement impliquées dans la production de mouvements à l’aide de 
signaux proprioceptifs ou de la copie efférente. Ces mêmes singes ayant des lésions des aires 
5, 7b et MIP ont été testés lors de mouvements identiques et lors de mouvements différents 
mais dirigés vers un même point d’arrivée. Ils présentent surtout des problèmes pour effectuer 
des mouvements dirigés vers un même point (Rushworth et al. 1997b). 
Chez l’homme, les patients avec des lésions du cortex pariétal postérieur, en plus de présenter 
une diminution des mouvements spontanés controlatéraux et des postures inhabituelles du 
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bras du coté opposé à la lésion, souffrent souvent d’ataxie optique (Rondot et De Recondo 
1974). Ils sont incapables d’utiliser les informations visuelles pour atteindre et saisir les objets 
situés dans l’hémichamp controlatéral et font d’importantes erreurs dans la direction (Perenin 
et Vighetto 1988; Ratcliff et Davies-Jones 1972). Ce syndrome, décrit par Balint en 1909 (cité 
dans Vighetto 1980), se traduit principalement par un désordre de la coordination et de la 
précision des mouvements visuellement guidés. Les désordres visuomoteurs observés ne sont 
pas d’ordre purement visuel, moteur ou somatosensoriels et affectent les composantes 
proximale et distale des mouvements du bras (Perenin et Vighetto 1988). L’ataxie optique 
décrite par Perenin et Vighetto (1988) semble liée à une rupture sélective de la jonction entre 
les fonctions sensorielle et motrice. Au travers des différents cas rapportés, il semble que le 
sillon intrapariétal soit particulièrement mis en cause dans l’occurrence des syndromes 
d’ataxie optique (Perenin et Vighetto 1988). Un autre trouble particulier, l’allesthésie, conduit 
à l’inversion de la perception spatiale. Les patients présentant ce trouble sont victimes d’une 
illusion au cours de laquelle ils disent voir du côté de la lésion un stimuli présenté du côté 
opposé à la lésion (Jacobs 1980). Finalement, le cortex pariétal postérieur semble être très 
important pour générer et maintenir des représentations ou des modèles internes de la 
configuration du corps, surtout s’il est en mouvement (Sirigu et al. 1999; Wolpert et al. 
1998). En créant un dysfonctionnement transitoire du cortex pariétal postérieur par 
stimulation magnétique transcrânienne, Desmurget et ses collaborateurs (1999) ont émis 
l’hypothèse qu’il permettait de calculer une erreur motrice dynamique utilisée par les centres 
moteurs pour corriger les trajectoires. 
b) Imagerie 
Plusieurs études d’imagerie cérébrale confirment le rôle du cortex pariétal dans la 
planification et l’exécution de mouvements dans l’espace extrapersonnel (Roland et al. 1980a; 
Roland et al. 1980b; Kertzman et al. 1997). D’autres études plus spécifiques ont mis en 
évidence le rôle du cortex pariétal postérieur dans les fonctions décrites précédemment. Fink 
et ses collaborateurs ont montré que l’attention, qu’elle soit centrée sur l’objet ou sur l’espace, 
repose sur des réseaux impliquant les lobes pariétaux  (Fink et al. 1997a). Son rôle dans les 
transformations visuomotrices (Kertzman et al. 1997) et surtout les aspects dynamiques des 
mouvements visuellement guidés tels que l’apprentissage visuomoteur (Inoue et al. 1997), 
l’adaptation prismatique (Clower et al. 1996) ou la reconnaissance d’objets vus sous des 
angles peu fréquents (Sugio et al. 1999) a été mis en évidence par les méthodes d’imagerie 
récentes. 
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4. Approche théorique des transformations de coordonnées 
Quel que soit le système de coordonnées dans lequel l’information spatiale est représentée, il 
devrait exister dans un tel système une direction optimale le long de laquelle la décharge 
neuronale est maximale (Soechting et Flanders 1992). Pour comprendre le traitement cortical 
de l’information spatiale, il est indispensable de commencer par identifier le cadre de 
référence utilisé pour coder l’information. Les observations cliniques et expérimentales ont 
conduit les neurophysiologistes à rechercher les bases neuronales d'un codage non rétinien de 
l'espace dans le cortex pariétal postérieur. Ainsi, Andersen et ses collaborateurs (Andersen et 
Mountcastle 1983; Andersen et al. 1985; Andersen et al. 1990b) ont étudié l'activité des 
neurones pariétaux pendant que le singe fixe son regard sur un point lumineux et qu'un 
deuxième stimulus apparaît en un point de coordonnées rétiniennes donné. En déplaçant le 
point de fixation et la cible simultanément, ils conservent la position rétinienne de la cible et 
peuvent mettre en évidence les effets de la position de l’œil dans l'orbite sur la réponse des 
neurones au stimulus (voir Figure 7). Ces auteurs ont montré que les neurones du cortex pariétal 
postérieur du singe combinent la position de la cible visuelle sur la rétine et la position de 
l’œil dans l'orbite. Les réponses neuronales aux cibles visuelles sont modulées de façon 
linéaire par la position de l’œil dans l'orbite. Ce mécanisme a été proposé comme reflétant le 
codage de l'espace (Andersen 1995). Ces mêmes auteurs ont donc proposé un modèle de 
transformation de coordonnées depuis les entrées visuelles jusqu'à la sortie motrice (Andersen 
et Mountcastle 1983; Andersen et al. 1985; Andersen et Zipser 1988; Andersen et al. 1993; 
Andersen et al. 1997; Snyder et al. 1998; Batista et al. 1999). Selon cette hypothèse, les 
coordonnées rétiniennes de la cible sont combinées aux signaux de position de l’œil dans 
l’orbite puis aux signaux de position de la tête sur le tronc afin d’obtenir les coordonnées de la 
cible dans un repère centré sur le corps (voir Figure 8). Ce processus serait distribué au niveau 
d’une population  grâce à la modulation par des signaux extrarétiniens des champs récepteurs 
rétinotopiques (Andersen et al. 1985; Andersen et al. 1993; Galletti et al. 1995; Galletti et 
Battaglini 1989). Cependant, il existe des exemples où ce processus n’est pas distribué. Une 
cellule isolée représente alors la position de la cible dans un repère centré sur la tête ou sur le 
corps (Galletti et al. 1995; Galletti et al. 1993; Duhamel et al. 1997). Les deux concepts ne 
sont pas mutuellement exclusifs car l’information générée par une population neuronale peut 
converger sur une cellule qui contient une représentation craniocentrique ou égocentrique. 
Effectivement, Andersen et ses collaborateurs (Zipser et Andersen 1988; Mazzoni et al. 
1991a; Mazzoni et al. 1991b) ont créé un modèle de réseau de neurone dans lequel un signal 
de sortie contenant la position de la cible en coordonnées centrées sur le crâne se fait au 
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niveau d’une seule cellule de l’aire 7a. Il peut même exister au sein d’une même aire corticale 
un continuum entre les deux représentations (Duhamel et al. 1997). 
5. Conclusion 
Comme nous l’avons vu, les différentes régions du cortex pariétal postérieur sont impliquées 
dans la planification de mouvements de segments corporels différents. Les aires 
intrapariétales latérales sont plutôt impliquées dans les mouvements visuels alors que les aires 
intrapariétales médianes et antérieures sont préférentiellement impliquées dans les 
mouvements de transport du bras et de manipulation respectivement. A la suite des 
enregistrements électrophysiologiques de ces différentes aires, il a été suggéré que chaque 
subdivision du lobe pariétal postérieur a son propre système de coordonnées, approprié pour 
exécuter les mouvements représentés dans cette aire (Colby 1998). Il existe cependant des 
résultats récents allant à l’encontre de cette théorie en montrant que les mouvements de 
transport du bras peuvent être exécutés dans un système de coordonnées centré sur la rétine 
(Batista et al. 1999). Ce dernier modèle propose que le plan initial pour faire une saccade ou 
un mouvement du bras se fait dans différents réseaux de neurones mais toujours dans un 
repère rétinien. Si une saccade vient modifier la validité du plan alors une transformation de 
coordonnées s’opère et un plan en coordonnées centrées sur la tête, le corps ou le membre est 
disponible.  




Figure 7. (A) Protocole expérimental utilisé. L’écran de projection et le singe sont vus de l’arrière. Le 
singe, avec la tête fixe, a le regard dirigé vers le point de fixation (F) placé sur une des neufs positions 
possibles. La cible (C) est alors toujours présentée avec les mêmes coordonnées rétiniennes (centre du 
champ récepteur, CR). (B) Histogrammes construits à partir de 8 essais obtenus pour chaque position de 
regard et alignés sur l’apparition de la cible. (C) Représentation graphique de l’activité liée à la présentation 
du stimulus (rond plein) à laquelle est retranchée l’activité de base (anneau). Tirée de Andersen 1995 
 
 
Figure 8. Modèle de transformations de coordonnées proposé par Andersen (1995). Les signaux de 
position de la tête peuvent être ajoutés aux coordonnées rétiniennes pour obtenir des coordonnées centrées 
sur la tête. Des coordonnées centrées sur le corps ou sur le monde sont alors obtenues en ajoutant les 
signaux de position de la tête ou les entrées vestibulaires respectivement. Si le système moteur squelettique 
connaît l’état initial du membre, il peut alors programmer un comportement spatial orienté vers une cible. 
Les signaux sont ajoutés de façon séquentielle à des fins d’illustration seulement. Tirée de Andersen 1995 
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D. Neurobiologie du système cortical moteur. Rôle des cortex 
moteur et prémoteur 
1. Subdivisions corticales du lobe frontal 
Le cortex du lobe frontal est historiquement constitué de quatre vastes régions principales 
appelées cortex moteur primaire, cortex prémoteur, cortex préfrontal et cortex cingulaire 
antérieur (voir Figure 9). Les trois premières régions sont organisées en bandes verticales sur la 
surface latérale du lobe frontal et incluent la berge supérieure du sillon cingulaire. La dernière 
région est orientée  horizontalement sur la face médiane du lobe frontal et inclut la berge 
inférieure du sillon cingulaire. Bien qu’elle ait évolué depuis, la distinction entre ces quatre 
régions s’est faite sur des bases cytoarchitecturales (Brodmann 1925). Le cortex moteur 
primaire (M1) est caractérisé par l’absence de cellules granulaires dans sa couche IV et une 
forte densité de cellules pyramidales (cellules de Betz) dans sa couche V. En avant de M1 se 
trouve l’aire 6 qui est aussi agranulaire mais contient peu de cellules pyramidales. En avant 
encore de l’aire 6 se trouve l’aire 8 dont la partie ventrale a été appelée aire 45. Les aires 6 et 
8 forment le cortex prémoteur et ont par la suite subi des subdivisions supplémentaires. Le 
cortex préfrontal est rostral à l’aire 8 et possède une couche granulaire marquée. Chez le 
singe, le cortex préfrontal inclut les aires 9 à 14 et 46. Finalement, sur la surface médiane du 
lobe frontal et au dessous du sillon cingulaire se trouve le cortex cingulaire antérieur 
contenant les aires 24, 25 et 32 (Dum et Strick 1996).  
Beaucoup de régions du lobe frontal sont considérées comme des aires motrices sur la base de 
différents critères. Les premiers critères sont anatomiques et portent sur l’observation dans 
ces aires de neurones corticospinaux (Dum et Strick 1991) et de connexions avec l’aire 
motrice primaire. L’enregistrement électrophysiologique de cellules dont l’activité est liée aux 
mouvements est un autre critère important. Bien que plusieurs aires des quatre principales 
régions du lobe frontal soient considérées comme motrices et impliquées dans la planification 
et le contrôle des mouvements visuellement guidés, nous avons vu qu’il existe des connexions 
privilégiées entre le cortex pariétal et le cortex prémoteur latéral qui peuvent rendre compte 
de l’organisation modulaire et de la rapidité des actions dirigées vers un but (voir Tanné 1998 
pour revue). Nous ne décrirons donc dans ce chapitre que les cortex moteur primaire et 
prémoteur latéral. Ce choix, bien que partial et réducteur, nous permet de rester focalisés sur 
les notions de transformations visuomotrices et de contrôle moteur sans aborder les fonctions 
plus cognitives attribuées aux autres cortex frontaux. 
 




Figure 9. Lobe frontal. Vue médiane (haut) et latérale (bas) de l’hémisphère gauche de macaque montrant 
les quatre subdivisions fonctionnelles du lobe frontal: le cortex moteur (aire 4), le cortex prémoteur (aires 6 
et 8), le cortex préfrontal (aires 9, 10, 12, 16 et 46) et le cortex cingulaire (aires 24 et 32). (Tirée de 
Passingham 1993) 
2. Le cortex moteur primaire 
a) Neuroanatomie  
(i) Cytoarchitecture 
Outre l’aspect agranulaire de son cortex, l’aire motrice primaire est caractérisée par la 
présence de très grosses cellules pyramidales, appelées cellules de Betz, dans sa couche V 
(Brodmann 1925). Il est possible de mettre ces cellules en évidence à l’aide de différentes 
techniques de coloration des enzymes (révélation enzymatique de la cytochrome oxydase ou 
de l’acétylcholine estérase par exemple), des corps cellulaires (corps de Nissl par le violet de 
Crésyl par exemple) ou de la myéline. Ces cellules pyramidales sont souvent groupées en 
petits amas parsemés le long de M1. Ils deviennent plus rares à mesure que l’on s’éloigne du 
cortex moteur primaire (Weinrich et Wise 1982). L’observation de la répartition des cellules 
de Betz est une des méthodes permettant de définir les limites séparant M1 des aires motrices 
secondaires qui l’entourent bien que les limites ainsi tracées soient plutôt des transitions 
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progressives (Weinrich et Wise 1982). Les cellules de Betz se trouvent dans une bande de 
cortex de 5 à 6 mm de largeur, rostrale au sillon central, qui s’étend depuis la ligne médiane 
de l’hémisphère et descend latéralement presque jusqu’au sillon latéral. Leur répartition 
n’étant pas uniforme, elle permet aussi de délimiter une région rostrale (M1r) et une région 
caudale (M1c) dans M1. Connectivité sous-corticale et corticospinale 
L’aire motrice primaire échange des connexions avec un grand nombre de structures sous-
corticales. La répartition de ces projections sur le noyau subthalamique ipsilatéral (Hartmann-
von Monakow et al. 1978), les différents noyaux du  mésencéphale (Hartmann-von Monakow 
et al. 1979) et des ganglions de la base (Tokuno et al. 1999) semble être topographique. 
Certaines afférences des ganglions de la base et du cervelet se font par les relais thalamiques 
(Rouiller et al. 1994b). Par contre, seule la partie de M1 contenant la représentation du 
membre supérieur se projette sur le colliculus supérieur (Fries 1985). Il existe aussi des 
projections du cortex moteur primaire sur certains noyaux du pons (Hartmann-von Monakow 
et al. 1981). 
D’autre part, l’aire motrice primaire échange des projections réciproques avec divers noyaux 
thalamiques (Rouiller et al. 1998; Rouiller et al. 1999). M1 reçoit en effet de nombreuses 
afférences des noyaux ventrolatéraux et intralaminaires (Holsapple et al. 1991; Matelli et al. 
1989; Schell et Strick 1984; Strick 1976) qui ont été confirmées par électrophysiologie 
(Aizawa et Tanji 1994) et quelques afférences du noyau médiodorsal (Matelli et al. 1989). 
Les efférences de M1 sur les noyaux thalamiques ventrolatéraux et intralaminaires (Künzle 
1976) et sur le noyau médiodorsal (Akert et al. 1979) du thalamus ont été confirmée par 
traçage antérograde. 
Enfin les neurones de M1 envoient des terminaisons axonales sur la moelle épinière. Ces 
connexions respectent bien évidemment une organisation topographique associant les 
représentations somatotopiques corticales avec les segments spinaux correspondant (Dum et 
Strick 1991; Dum et Strick 1996; He et al. 1993). Ces projections corticospinales peuvent 
dans certains cas connecter directement les motoneurones de la moelle épinière (Fetz et al. 
1976; Fetz et Cheney 1978; Lawrence et al. 1985; Maier et al. 1993; Lemon et al. 1998; 
Rouiller et al. 1996; McKiernan et al. 2000; Maier et al. 1993; Lemon et al. 1998; Rouiller et 
al. 1996). 
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(iii) Connectivité corticale 
La majeure partie des connexions de M1 s’effectue avec les aires corticales du lobe frontal 
(Ghosh et al. 1987; Muakkassa et Strick 1979; Godschalk et al. 1984). Ces afférences  en 
provenance des aires motrices non primaires (aires prémotrices dorsale et ventrales et aire 
motrice supplémentaire) respectent l’organisation somatotopique. En plus des afférences 
frontales, M1 reçoit des projections denses des aires somatosensorielles (aires 3a, 1, 2 de 
Brodmann, et aire somatosensorielle secondaire) et des connexions moins importantes en 
provenance de l’aire 3b de Brodmann, du cortex pariétal postérieur et du cortex cingulaire 
(Ghosh et al. 1987; Godschalk et al. 1984). Il faut noter que les parties rostrales (M1r) et 
caudales de M1 (M1c) diffèrent par leur connexion en plus de leur cytoarchitecture. M1c est 
principalement connectée avec les aires somatosensorielles alors que M1r est fortement 
connectée avec les aires motrices non primaires et le cortex somatosensoriel. Bien que seule la 
partie de M1 contenant la représentation de la main ait été étudiée, les connexions 
interhémisphériques avec les aires motrices controlatérales sont plutôt modestes (Rouiller et 
al. 1994a). Finalement, M1 ne reçoit pas d’afférences directes en provenance des aires 
préfrontales et temporales. 
b) Neurophysiologie 
(i) Représentation somatotopique 
Le cortex moteur primaire contient une représentation de l’ensemble des parties du corps 
(Woolsey et al. 1952). Cette représentation, appelée homoncule chez l’homme (voir Figure 10) 
et simiuscule chez le singe, a été mise en évidence par microstimulation intracorticale chez le 
singe (Woolsey et al. 1952) et par stimulation électrique de la surface du cortex chez l’homme 
(Penfield et Jasper 1954). La microstimulation intracorticale (Sessle et Wiesendanger 
1982)consiste à insérer une microélectrode dans le cortex moteur et à faire passer des courants 
d’intensité faible (<60µA) pour évoquer des mouvements ou des contractions musculaires 
localisées (Asanuma et Rosen 1972b). Dans la partie la plus latérale de M1, on évoque par 
microstimulation des mouvements de la face, quelque fois bilatéraux. Lorsqu’on déplace la 
microélectrode plus latéralement, au niveau du genou du sillon arqué, il est possible 
d’évoquer des mouvements du membre supérieur controlatéral. Finalement, des stimulations 
de la partie la plus médiane évoquent des mouvements du tronc et du membre inférieur 
controlatéraux. Si ces pénétrations de l’électrode sont faites de façon perpendiculaire à la 
surface du cortex, les mouvements d’une seule partie du corps peuvent être évoqués. 
Asanuma et Rosen (1972a) en ont conclu que les neurones sont organisés en colonne. De 
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façon complémentaire à la microstimulation intracorticale, il est possible d’enregistrer les 
neurones moteurs pendant l’exécution passive ou active d’un mouvement particulier. 
L’enregistrement de l’activation neuronale concomitante à l’exécution des mouvements 
permet de dessiner une somatotopie identique à celle décrite par microstimulation (Evarts 
1966; Evarts 1967; Gentilucci et al. 1988). L’observation de neurones liés à des mouvements 
relativement simples (des doigts uniquement par exemple), ainsi que l’utilisation de courants 
de microstimulation d’intensité basse pour évoquer des mouvements, permet de définir assez 
nettement la limite rostrale de M1, en particulier au niveau de sa frontière avec les aires 
prémotrices situées rostralement (Gentilucci et al. 1988; Hepp-Reymond et al. 1994). Une 
méthode non invasive, la tomographie par émission de positons (TEP), permet de redessiner 
l’homoncule chez l’homme et donc de localiser M1 (Fink et al. 1997b).  
 
Figure 10. Schéma de l’homoncule. Gauche: vue latérale de cerveau humain. Droite: partie supérieure 
d’une coupe frontale de l’hémisphère gauche passant au niveau de M1. La représentation de l’ensemble des 
parties du corps est distribuée sur la surface de M1. Les mains et le visage occupent plus de surface 
corticale que le reste du corps. 
(ii) Signaux sensoriels afférents 
Les enregistrements unitaires  effectués dans le cortex moteur primaire montrent qu’il existe 
des afférences sensorielles importantes. Tout d’abord, les neurones de M1 déchargent lors de 
stimulations tactiles superficielles ou profondes et lors de mouvements articulaires passifs 
(Asanuma et Rosen 1972a; Fromm et al. 1984; Evarts et Fromm 1977). Les auteurs ont 
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remarqué que, pour une même partie du corps, les champs récepteurs tactiles ou articulaires et 
les mouvements évoqués par microstimulation sont représentés dans les mêmes régions du 
cortex moteur (Wiesendanger et al. 1985). Il existe donc une adéquation spatiale entre les 
représentations motrices et sensorielles qui suggère l’existence d’un circuit en boucle entre le 
cortex moteur primaire et la périphérie (Asanuma et Rosen 1972a; Hepp-Reymond et al. 
1994). Il existe en outre des réafférences sensorielles lors de l’exécution d’un mouvement 
volontaire (Evarts et Fromm 1977). Bauswein et ses collaborateurs ont mis en évidence 
l’existence de ces réafférences sensorielles en 15 à 50 ms; ce qui permettrait le contrôle en 
ligne du mouvement (Bauswein et al. 1991). Cette même équipe a aussi montré qu’il existe 
une modulation de l’activité préparatoire du mouvement par la position initiale de la main 
(Bauswein et Fromm 1992). Ces deux expériences suggèrent que les signaux proprioceptifs 
en provenance du bras sont intégrés dans les processus de planification du mouvement dans le 
cortex moteur primaire. En plus des afférences somatosensorielles ou proprioceptives, il 
semble que certains neurones de M1 répondent à la présentation d’une information visuelle 
(Wannier et al. 1989). Georgopoulos et ses collaborateurs avaient d’ailleurs déjà remarqué les 
effets rapides d’un changement de position de la cible sur l’activité liée la planification du 
mouvement du bras dans M1 (Georgopoulos et al. 1983). 
(iii) Rôle dans le contrôle moteur 
L’observation de patients présentant des lésions du cortex moteur et la présence de cellules 
pyramidales projetant directement sur les motoneurones de la moelle épinière sont des indices 
forts concernant le rôle de M1 dans le contrôle moteur. Dès que l’enregistrement unitaire fut 
possible sur des singes en comportement, l’activité de ses cellules a pu être corrélée à 
l’exécution de mouvements (Evarts 1967; Evarts et al. 1971; Evarts 1972; Evarts 1975). Par 
la suite, l’utilisation de tâches de plus en plus sophistiquées a permis de corréler l’activité des 
cellules précentrales avec différents paramètres du mouvement. 
♦ Préparation ou exécution 
Par l’introduction de délais entre l’instruction et l’initiation des actions, il est possible de 
dissocier les phases de préparation et d’exécution des mouvements. Les enregistrements 
électrophysiologiques réalisés lors de tâches comportementales incluant de tels délais ont 
permis de corréler l’activité des neurones de M1 avec l’exécution motrice, mais aussi avec la 
préparation du mouvement (Tanji et Evarts 1976; Thach 1978; Georgopoulos et al. 1989; 
Alexander et Crutcher 1990b; Aizawa et Tanji 1994) et l’apparition du stimulus donnant 
l’instruction (Evarts 1966; Kermadi et al. 1998; Tanji et Evarts 1976; Lamarre et al. 1983; 
Wannier et al. 1989). Cependant, il semble exister dans M1 un gradient fonctionnel rostro-
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caudal, de sorte que les neurones liés à la préparation uniquement sont dans la partie rostrale 
alors que ceux liés à l’exécution sont dans la partie caudale et ceux présentant les deux types 
d’activité se trouvent en position intermédiaire (Johnson et al. 1996; Johnson et Ferraina 
1996; Shen et Alexander 1997a; Shen et Alexander 1997b). 
♦ Paramètres cinématiques ou dynamiques 
Les termes « posture » et « mouvement » s’appliquent à différents niveaux de représentation 
du mouvement. Dans le sens le plus général, ils distinguent l’état immobile de l’état mobile 
du bras, indépendamment de toute mesure. Ils peuvent aussi décrire les aspects cinématiques 
de ces deux états (configuration du bras immobile, trajectoire et vitesse du bras mobile) ou 
finalement les paramètres dynamiques (forces et activités musculaires) qui permettent 
d’atteindre ces deux états. Evarts (1968; 1969) fut le premier à étudier si les cellules du cortex 
moteur étaient principalement liées à la direction et à l’amplitude des forces ou des couples de 
forces nécessaires pour produire un mouvement (dynamique) ou à la direction d’un 
mouvement, sa vitesse, etc., indépendamment des forces impliquées (cinématique). Plusieurs 
études portant sur des mouvements n’impliquant qu’une seule articulation ont confirmé que la 
décharge de nombreuses cellules du cortex moteur varie avec le niveau de contraction du 
muscle, les forces ou les couples de forces produits et leurs dérivées (Humphrey et al. 1970; 
Humphrey 1972; Evarts et al. 1983; Fromm 1983). La relation entre la force musculaire et 
l’activité neuronale est très claire pour les cellules projetant de façon monosynaptique sur les 
motoneurones spinaux (Evarts 1968; Cheney et Fetz 1980) et s’applique pour différentes 
valeurs de force selon les cellules (Hepp-Reymond et al. 1978; Hepp-Reymond et al. 1994; 
Wannier et al. 1991; Hepp-Reymond et al. 1999). Cependant, il existe des études qui 
nuancent ces observations et montrent que de nombreuses cellules de M1 peuvent aussi 
refléter la direction du futur mouvement (Thach 1978). Georgopoulos et ses collaborateurs 
ont examiné plus systématiquement, en utilisant huit directions plutôt que deux opposées, la 
relation existant entre l’activité des cellules de M1 et la direction du mouvement 
(Georgopoulos et al. 1982). L’expérience consiste à enregistrer des neurones dans le cortex 
moteur de singe entraînés à pointer vers huit cibles disposées en cercle dans un plan. Les 
résultats montrent que la décharge des neurones de M1 est maximale pour une direction 
(préférence directionnelle) et varie de façon sinusoïdale autour de cette direction préférée. 
Comme la préférence directionnelle n’est pas précise, une cellule isolée ne peut pas permettre 
le codage fiable d’un mouvement. Les auteurs ont donc proposé l’hypothèse d’un codage 
vectoriel par population (voir Georgopoulos 1995; Georgopoulos et al. 1986 pour revues ). 
Dans cette hypothèse, chaque cellule du cortex moteur primaire contribue à l’exécution d’un 
Contexte bibliographique Les cortex moteur et prémoteur latéral
 
 56
mouvement dans une direction donnée avec un poids d’autant plus important que cette 
direction est proche de la direction préférée de la cellule. Cette hypothèse a été confirmée 
lorsque les singes effectuent des mouvements dans l’espace (Schwartz et al. 1988; 
Georgopoulos et al. 1988; Caminiti et al. 1990b) et semble toujours valide lors de l’étude du 
vecteur de population calculé en temps réel lors de l’exécution de dessins (Schwartz 1994; 
Schwartz et Moran 1999; Moran et Schwartz 1999a; Moran et Schwartz 1999b; Schwartz 
1993; Georgopoulos 1995 pour revue). Cependant, il existe des alternatives au codage 
vectoriel par population (Kalaska et Crammond 1992; Loeb et al. 1996). Tout d’abord, 
Mussa-Ivaldi (1988) a montré que les résultats obtenus par Georgopoulos et ses collaborateurs 
peuvent aussi rendre compte d’un codage des variables d’état des muscles (longueur des 
muscles). De plus, il existe de nombreuses études basées sur la dissociation des décharges 
neuronales liées à la cinématique de celles liées à la dynamique du mouvement montrant que 
les activations neuronales reflètent aussi des variables d’état des muscles. En général, elles 
consistent à demander à un singe entraîné d’exécuter un même mouvement, ce qui permet de 
conserver la cinématique inchangée, tout en modifiant les paramètres dynamiques. Il est par 
exemple possible d’ajouter une charge (Kalaska et al. 1989) ou de changer la configuration du 
membre (Scott et Kalaska 1995; Scott et Kalaska 1997; Kakei et al. 1999) lors de la 
planification ou de l’exécution d’un même mouvement. Une autre série d’expériences est 
basée sur une dissociation entre le déplacement du curseur vu à l’écran et le mouvement du 
manipulandum qui provoque ce déplacement (Crutcher et Alexander 1990; Alexander et 
Crutcher 1990a). Lors de certains essais le mouvement des deux est cohérent alors que pour 
d’autres essais, le mouvement est opposé. Les résultats obtenus dans toutes ces expériences 
soulignent le rôle important des paramètres dynamiques dans la décharge des neurones de 
M1. Les auteurs concluent en général à l’existence de deux groupes de cellules (Crutcher et 
Alexander 1990; Alexander et Crutcher 1990a; Kakei et al. 1999). Il existe donc un consensus 
pour dire qu’il est possible de trouver des cellules du cortex moteur primaire liées au maintien 
d’une posture comme à l’exécution d’un mouvement et que les décharges neuronales liées 
aux deux états sont plus importantes pour une direction donnée de l’espace bidimensionnel 
(Werner et al. 1991; Bauswein et al. 1991)ou tridimensionnel. Il semble cependant que les 
cellules liées au maintien de la posture soient plus fréquentes dans la partie caudale de M1 
que dans sa partie rostrale ou dans les aires motrices situées en avant (Crammond et Kalaska 
1996).  
Les décharges des cellules de M1 ne montrent pas de relation très consistante avec d’autres 
paramètres cinématiques tels que la vitesse ou l’accélération du mouvement (Humphrey et al. 
1970; Hamada et Kubota 1979). Il existe cependant des études plus récentes montrant que la 
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vitesse du mouvement en cours est représentée dans l’activité des neurones de M1 (Schwartz 
et Moran 1999; Moran et Schwartz 1999b). Selon certains auteurs, la distance et la position de 
la cible semblent aussi se refléter dans la décharge des cellules du cortex moteur primaire (Fu 
et al. 1993) de façon séquentielle (Fu et al. 1995).  
(iv) Mouvement visuellement guidé 
Les transformations visuomotrices n’expliquent pas comment la représentation spatiale de la 
cible du mouvement est transformée en un ensemble approprié d’activations musculaires. Ces 
activations permettront le transport du membre le long d’une trajectoire spécifique jusqu’à la 
position désirée (Soechting et Lacquaniti 1981; Lacquaniti et al. 1986; Morasso 1981). Le 
système de référence utilisé, comme les mécanismes par lesquels la direction du mouvement 
(cinématique) doit être convertie en couples de forces nécessaires pour produire le 
mouvement (dynamique) ne font toujours pas l’objet d’un consensus. Tous les modèles 
proposés (voir le paragraphe « Formation de la trajectoire » en page 19) et tous les cadres de 
référence peuvent être avalisés par les décharges des neurones de M1 (voir Kalaska 1991; 
Kalaska et Crammond 1992; Kalaska et al. 1997 pour revues). Il est de plus possible qu’il 
existe des différences importantes entre la représentation du mouvement au niveau de la 
cellule et au niveau de la population. Un exemple de ce phénomène provient de l’étude menée 
par Caminiti et ses collaborateurs (1990b) sur des mouvements parallèles exécutés depuis des 
points de départ et d’arrivée différents. Cette étude permet de dissocier la trajectoire, variable 
extrinsèque qui reste constante, des variables intrinsèques associées à ces mouvements 
différents. Les auteurs ont montré que les préférences directionnelles des cellules de M1 
changent avec la rotation de l’épaule alors que le vecteur de population reste aligné avec la 
trajectoire du mouvement.  
c) Neuropsychologie 
(i) Lésions 
Une lésion du cortex moteur primaire ou de sa voie de sortie majeure, le tractus corticospinal, 
entraîne différents problèmes moteurs selon la localisation exacte du dommage. Le plus 
souvent, il est possible d’observer les caractéristiques principales du syndrome pyramidal: 
faiblesse du membre controlatéral particulièrement importante pour les segments distaux, 
dextérité manuelle altérée, spasticité et réflexe de flexion spinale nociceptif exagéré.  
L’observation chez le singe de lésions définitives ou temporaires de M1 provoque des déficits 
équivalents (Passingham et al. 1978; Rouiller et al. 1997; Liu et Rouiller 1999). D’autres 
études ont impliqué le cortex moteur primaire dans la sélection et la coordination de l’activité 
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musculaire plutôt que dans le seul contrôle de muscles isolés. En effet, selon ces travaux, la 
lésion de la représentation du bras dans M1 altère spécifiquement les mouvements du poignet 
controlatéral dans des directions nécessitant la coactivation de différents muscles (Hoffman et 
Strick 1995). 
(ii) Imagerie 
Plusieurs études d’imagerie par résonance magnétique fonctionnelle (IRMf) ont montré une 
activation de M1 en relation avec des mouvements des différentes parties du corps. Les tâches 
utilisées impliquaient des mouvements des doigts (Roland et al. 1982), de la main (Roland et 
al. 1980b) ou de la main et du pied (Ingvar et Philipson 1977) et montraient une forte 
activation de M1. Des données récentes montrent que M1 peut aussi être activée lors de 
l’imagination d’actions (Roth et al. 1996) ou lors de l’observation d’actions possibles 
(Stevens et al. 2000). Une mesure de l’activité de M1 lors d’une tâche visuomotrice a 
finalement confirmé chez l’homme son activation précoce et systématique par les stimuli 
visuels (Endo et al. 1999). 
3. Le cortex prémoteur latéral 
A partir de 1919, le cortex prémoteur fut considéré comme une région 
cytoarchitectoniquement hétérogène, dans laquelle coexistent plusieurs représentations 
motrices (Vogt et Vogt 1919; Walshe 1935; Fulton 1935).  Par contre, comme le montre la 
figure 11, son découpage anatomique présentait un certain nombre de divergences (Vogt et 
Vogt 1919; von Bonin 1944; von Bonin et Bailey 1947). La première frontière se situe proche 
de la ligne médiane du cerveau et délimite sur la face interne de l’hémisphère l’aire motrice 
supplémentaire propre (AMS) et la partie rostrale à l’AMS (pré-AMS). La seconde limite est 
une ligne passant par le genou du sillon arqué et parallèle à la ligne médiane qui sépare sur la 
face latérale de l’hémisphère les zones prémotrices ventrale (PMv) et dorsale (PMd). Toutes 
ces zones se distinguent l'une de l'autre par leur cytoarchitecture (Barbas et Pandya 1987), 
leurs connexions corticocorticales (Godschalk et al. 1984; Matelli et al. 1986; Kurata 1991; 
Dum et Strick 1991) et leurs propriétés électrophysiologiques (Boussaoud et Wise 1993a; 
Kurata 1993). Certains auteurs (Barbas et Pandya 1987; Matelli et al. 1985) ont en outre 
déterminé de multiples subdivisions anatomiques au sein de chacune des zones du cortex  
prémoteur latéral (Figure 11). Un autre argument en faveur d’une dissociation entre ces 
différentes zones prémotrices provient de l’étude de leur origine phylogénétique et 
embryogénique. En effet, PMd appartient aux aires d’origine hippocampique, tandis que PMv 
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dérive du cortex piriforme. Ces deux aires prémotrices, bien que contiguës, appartiendraient 
donc à des systèmes qui ont évolué différemment. 
 
 
Figure 11. Découpage du cortex frontal agranulaire selon quatre cartes cytoarchitectoniques. Les lignes 




Le premier élément permettant de distinguer le cortex prémoteur (PM) du cortex moteur 
primaire (M1) est la disparition progressive de la couche V contenant les cellules pyramidales 
entre les deux aires (Weinrich et Wise 1982). Un deuxième élément de distinction est la 
présence dans PM de quelques cellules granulaires, surtout dans sa partie rostrale. Plusieurs 
techniques telles que le marquage de la cytochrome oxydase (Matelli et al. 1985), la 
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coloration de Nissl (Vogt et Vogt 1919; von Bonin et Bailey 1947; Matelli et al. 1991), la 
révélation argentique de la myéline (Barbas et Pandya 1987) ou le marquage radioactif des 
récepteurs (Geyer et al. 1998) ont permis de subdiviser le cortex prémoteur en au moins 6 
régions distinctes, dénommées différemment selon les auteurs. La région dorsale médiane est 
séparée en 2 aires appelées F3 et F6 par Matelli et ses collaborateurs (1985) correspondant 
respectivement à l’AMS et la pré-AMS. La région latérale est séparée en 4 aires dont les 2 
plus dorsales (F2 et F7 de Matelli) correspondent à PMdc (aire prémotrice dorsale caudale) et 
PMdr (aire prémotrice dorsale ventrale). Cette région latérale semble provenir, d’un point de 
vue phylogénétique et embryogénique, de l’hippocampe. Finalement, la région latérale 
ventrale (PMv) qui provient du cortex piriforme est elle même divisée en F4 et F5 
correspondant à PMvc (caudal) et PMvr (rostral) (voir Figure 12). Le tableau comparatif des 
classifications proposé (Tableau 2) est approximatif et n’a pour seul but que d’aider le lecteur à 
passer d’une classification à l’autre. Un exemple de son imperfection est le découpage de 
PMv. Barbas et Pandya (1987) ainsi que Vogt et Vogt (1919) ont découpé PMv dans l’axe 
médiolatéral alors que von Bonin & Bailey (1947) et Matelli et al. (1985) ont fait un 
découpage dans l’axe rostro-caudal. Il est donc impossible de faire correspondre strictement 
ces différentes classifications. Ces différences peuvent s’expliquer par des conditions 
expérimentales distinctes. En effet, les techniques utilisées pour délimiter ces régions ne sont 
pas les mêmes et plusieurs espèces de singes ont servi de modèles. De plus, il semble y avoir 
un consensus pour dire que les limites, dans la plupart des cas et quelles que soient les 
techniques utilisées, ne sont pas abruptes mais plutôt graduelles; ce qui rend leur 
identification plus difficile. Notons que chez l’homme (Baleydier et al. 1997), comme chez le 
singe (Lawrence et al. 1985) une technique immuno-histochimique récente utilisant 
l’anticorps monoclonal SMI-32, dirigé contre des protéines constitutives des neurofilaments, a 
également permis de mettre en évidence les parties rostrale et caudale de l’aire 6 dorsale et 
médiale. 
Dans la suite de cet exposé, nous considérerons le plus souvent la nomenclature usuelle (M1, 
PMd, PMv, PMdr, PMdc, PMvr, PMvc, etc.) car elle nous parait plus simple à utiliser, mais 
aussi en raison de son utilisation plus courante dans la littérature. 





Figure 12. (A) Découpage anatomique du cortex frontal agranulaire d’après l’étude histochimique de 
Matelli et al (1985). (B) Découpage anatomique du cortex frontal agranulaire le plus couramment utilisé 
dans la littérature. Abréviations des noms de sillons: pr – principal, ar – arqué, ce – central, ip – 
intrapariétal, la – latéral, st – supérieur temporal. 
 
(ii) Représentation somatotopique 
Bien qu’il soit nécessaire d’utiliser des seuils de stimulation en général plus élevés (compris 
entre 10 et 50 µA) que dans M1, il est possible d’évoquer des mouvements par stimulation 
intracorticale dans PM. Le cortex prémoteur latéral contient une représentation somatotopique 
de la moitié controlatérale du corps, organisée presque parallèlement à celle du cortex moteur 
primaire (Sessle et Wiesendanger 1982; Weinrich et Wise 1982; Godschalk et al. 1995). La 
représentation du membre inférieur se situe en avant de la partie médiale du sillon central et 
semble être commune à PM, M1 et AMS. On trouve ensuite, en se déplaçant rostralement et 
latéralement, une représentation du membre supérieur puis des structures orofaciales. Il est 
aussi possible d’évoquer, avec des seuils très bas (5 à 10 µA), des mouvements oculaires en 
stimulant la partie rostrale du sillon arqué ainsi que la région caudale à la pré-AMS (Schlag et 
Schlag-Rey 1992; Bruce et al. 1985; Mitz et Godschalk 1989). La première de ces deux 
régions correspond à l’aire oculogyre frontale ou FEF (frontal eye field; Huerta et al. 1986) et 
la seconde à l’aire oculogyre supplémentaire ou SEF (supplementary eye field; Godschalk et 
al. 1995). 
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Tableau 2. Nomenclatures des subdivisions du gyrus précentral définies par différents auteurs. La colonne 
de droite récapitule les caractéristiques spécifiques à chaque subdivision. 
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(iii) Connectivité corticale 
Le cortex prémoteur latéral est connecté à un grand nombre d’aires corticales des lobes frontal 
et pariétal, mais pas ou peu avec les lobes temporal et occipital. Nous nous attacherons ici à 
dégager les connexions des quatre subdivisions du cortex prémoteur latéral (PMdc, PMdr, 
PMvc, PMvr) entre elles mais aussi avec le reste des aires motrices (M1, AMS, pré-AMS et 
aires cingulaires) puis les connexions extrinsèques qu’elles entretiennent avec les lobes 
frontal et pariétal ainsi que les structures sous corticales. 
♦ Connexions avec les aires motrices 
Une des caractéristiques des aires prémotrices est qu’elles projettent sur l’aire motrice 
primaire (Dum et Strick 1991). Ainsi, toutes les subdivisions du cortex prémoteur latéral, à 
l’exception de PMdr selon Barbas et Pandya (1987), projettent sur M1. Ces projections 
s’organisent entre des régions contenant la même représentation somatotopique (Godschalk et 
al. 1984; Rouiller et al. 1994a) et montrent une ségrégation assez nette des territoires de 
projection des parties ventrale (PMv) et dorsale (PMd) sur M1 (Barbas et Pandya 1987). De 
façon plus précise, l’injection d’un isotope radioactif antérograde dans PMdc entraîne un 
marquage de la berge rostrale du sillon central et du gyrus précentral adjacent, au niveau de la 
partie supérieure de M1. La partie la plus rostrale de PMv, comprenant la berge postérieure du 
sillon arqué inférieur et une portion du gyrus adjacent, envoie une projection en dessous du 
niveau du genou arqué, dans le sillon central et sur la convexité voisine (Barbas et Pandya 
1987). 
Les connexions de M1 avec la partie latérale du cortex prémoteur semblent toutes être 
réciproques puisque PMdc, PMvc et PMvr reçoivent des efférences de M1. Après injection de 
HRP dans la région de PMdc en avant et autour du sillon précentral supérieur, plusieurs 
études (Barbas et Pandya 1987; Kurata 1991) montrent un marquage de la partie de M1 se 
situant en face et au dessus du niveau du genou arqué, dans la berge rostrale du sillon central 
et sur le gyrus adjacent. Seul PMdr semble peu ou pas connecté avec M1 (Ghosh et Gattera 
1995). PMvc reçoit des projections de la partie la plus latérale de M1. Il semble que les 
projections de M1 sur PMvr soient organisées en oblique, la partie la plus latérale de PMvr 
étant connectée à la représentation de la face de M1, alors que la partie de PMvr la plus 
proche du genou du sillon arqué est connectée à la région contenant la représentation de la 
main de M1 (Godschalk et al. 1984; Muakkassa et Strick 1979; Kurata 1991).  
Les connexions intrinsèques au cortex prémoteur latéral sont nombreuses mais sont, en raison 
des controverses sur le découpage anatomique de PM, difficiles à résumer. Matelli et 
collaborateurs (Matelli et al. 1984) ont montré que ces connexions ne suivent pas une 
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organisation somatotopique  mais tendraient au contraire à connecter des aires de 
représentation somatotopique différentes. Ainsi, l’aire de la main de PMvr se connecterait à 
l’aire de la bouche de PMvr et l’aire de la jambe de PMdc. Plusieurs études (Ghosh et Gattera 
1995; Barbas et Pandya 1987; Kurata 1991) ont montré que les connexions entre les parties 
rostrale et caudale de PMd sont denses. A l’inverse, les connexions entre PMd et PMv sont 
plutôt rares (Ghosh et Gattera 1995). Les auteurs, dans cette même étude, confirment que des 
représentations somatotopiques différentes sont connectées au sein de chacune des parties 
dorsale et ventrale de PM.  
Les cortex PMd et PMv sont connectés avec toutes les aires motrices médiales (AMS, pré-
AMS) et cingulaires mais avec une topographie différente. PMdc projette sur PMdr, pré-
AMS, AMS et l’aire motrice cingulaire (AMC) et reçoit des projections de PMdr et des aires 
23 et 24 du gyrus cingulaire. Quelques cellules marquées par un traceur rétrograde injecté 
dans PMdc ont aussi été trouvées dans PMv (Kurata 1991). PMdr semble être la partie du 
cortex prémoteur latéral la moins connectée aux aires motrices. Elle  partage des connexions 
réciproques avec PMdc, pré-AMS et l’aire cingulaire 24 (Barbas et Pandya 1987; Kurata 
1991) et reçoit des afférences de FEF. PMv, outre sa riche connectivité intrinsèque, présente 
principalement des connexions topographiquement organisées avec AMS (Matelli et al. 
1986). D’autres auteurs (Kurata 1991; Barbas et Pandya 1987; Ghosh et Gattera 1995) ont 
aussi étudié les connexions de PMv (principalement sa partie rostrale) et ont trouvé des 
efférences vers PMdr, pré-AMS et l’aire 24 et des afférences de AMS, pré-AMS et du cortex 
cingulaire. D’après Ghosh et Gattera (1995), toutes les aires prémotrices latérales reçoivent 
des afférences de SEF. 
♦ Connexions avec le cortex préfrontal 
PMdc est la seule partie du cortex prémoteur latéral sans relations avec le cortex préfrontal. 
PMdr est interconnecté avec les aires 46, 9 et 8 du cortex préfrontal dorsolatéral (Barbas et 
Pandya 1987; Ghosh et Gattera 1995; Lu et al. 1994). La partie la plus dorsomédiane du 
cortex prémoteur latéral (SEF), reçoit des afférences du FEF principalement mais aussi 
d’autres aires préfrontales (Luppino et al. 1990).Lu et collaborateurs (1994) ont trouvé, après 
injection d’un traceur rétrograde dans l’aire 46, que le site majeur d’interaction entre le cortex 
préfrontal et les aires prémotrices est le cortex prémoteur ventral. Ainsi, PMvr est 
interconnecté avec les parties ventrale et dorsale du cortex préfrontal (aires 46 et 12), en 
particulier autour du sillon principal (Barbas et Pandya 1987). 
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♦ Connexions avec le lobe pariétal 
Le cortex prémoteur latéral est très largement connecté avec les aires pariétales. Les 
connexions afférentes proviennent d’aires somatosensorielles non primaires du gyrus 
postcentral, de la berge supérieure du sillon intrapariétal et d’aires situées sur le bord 
dorsomédian et sur le mur médian de l’hémisphère (Chavis et Pandya 1976). D’après une 
étude de Cavada et Goldman-Rakic (1989b), chaque subdivision du cortex prémoteur est 
connectée avec un ensemble unique d’aires pariétales. La partie dorsale du cortex prémoteur 
est principalement connectée avec la partie médiale du lobe pariétal (aire 7m) et l’aire 5 
(Jones et al. 1978; Kurata 1991) alors que la partie ventrale est plutôt connectée avec la partie 
antérieure du lobule pariétal (aire 7b) et la berge postérieure du sillon intrapariétal (aire 7ip), 
mais aussi l’aire 5 et l’aire somatosensorielle secondaire SII (Kurata 1991). 
Plus précisément, PMdr reçoit des afférences de 5m (partie médiale de 5), 7m et MIP (Medial 
Intra Parietal area, extrémité médiale de la berge rostrale du sillon intrapariétal). PMdc reçoit 
des afférences de la partie caudale du lobule pariétal supérieur (aire 5), de la berge antérieure 
du sillon intrapariétal et de 5m  (Ghosh et Gattera 1995). Les connexions entre PMd et le lobe 
pariétal semblent obéir à une organisation très claire; la partie rostrale de PMd est connectée à 
la partie médiale du sillon intrapariétal alors que la partie caudale est plutôt connectée au 
lobule pariétal supérieur (aire 5 et MIP). L’observation de ces connexions ne montre pas de 
limites brutales mais un gradient rostro-caudal dans PMd connecté à un gradient ventrolatéral 
dans le lobule pariétal supérieur. Ce gradient correspond aux propriétés fonctionnelles des 
neurones (Johnson et al. 1993; Johnson et Ferraina 1996; Johnson et al. 1996; Tanné et al. 
1995; Johnson et al. 1997; Wise et al. 1997;  Tanné 1998 et Caminiti et al. 1996 pour revues). 
Les afférences pariétales de PMv proviennent essentiellement de 7a, 7b et AIP (Anterior Intra 
Parietal area, extrémité antérieure de la berge rostrale du sillon intrapariétal), ainsi que des 
aires somatosensorielles primaire et secondaire (Ghosh et Gattera 1995; Godschalk et al. 
1984; Kurata 1991). PMvr reçoit plutôt des afférences de la portion ventrale de SI et SII et de 
l’aire inférieure du pariétal (AIP) (Deacon 1992). De façon générale, il y a plus de neurones 
pariétaux marqués après une injection dans PMv que dans PMd (Ghosh et Gattera 1995). Il 
semble que toutes les projections frontopariétales soient réciproques et bien que proéminentes 
dans le même hémisphère, des connexions interhémisphériques sont présentes (Cavada et 
Goldman-Rakic 1989b). 
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(iv) Connectivité sous-corticale et corticospinale 
♦ Connexions sous-corticales 
D’après les travaux pionniers de Hartmann-von Monakow et al. (1978) et Künzle (1978), le 
cortex prémoteur latéral envoie des projections vers le noyau subthalamique (STN). Ces 
projections ont été réétudiées plus récemment par Nambu et al. (Nambu et al. 1997). Les 
résultats ont montré que les afférences provenant de PMd et PMv se recouvrent dans la partie 
médiane du STN avec les projections de l’AMS. Les projections en provenance de MI sont 
par contre ségrégées dans la partie médiolatérale du STN. Les mêmes auteurs ont aussi étudié 
les projections prémotrices sur le striatum (Takada et al. 1998; Künzle 1978) où, à l’inverse 
du STN, les afférences de PMd et PMv sont ségrégées. Künzle (1978) a aussi trouvé des 
projections de PMd mais pas de PMv sur le claustrum. Le cortex prémoteur latéral projette 
aussi sur les noyaux vestibulaires (Akbarian et al. 1994) et sur le colliculus supérieur (Fries 
1985; Hartmann-von Monakow et al. 1979; Künzle 1978) avec des territoires de projections 
distincts. Il possède donc un éventuel contrôle sur les réflexes vestibulaires du tronc cérébral 
et sur la motricité oculaire. Enfin, le cortex prémoteur latéral projette sur de nombreuses 
structures mésencéphaliques telles que le noyau rouge de façon bilatérale, le noyau de 
Westphal-Edinger et le noyau Darschewitsch, la formation réticulée mésencéphalique dorsale 
et la substance grise périaqueducale adjacente, la région prétectale, la substance grise 
intermédiaire et la substance noire pars compacta (Hartmann-von Monakow et al. 1979; 
Künzle 1978). Il semble que les territoires de projection de PMv et PMd, bien que dirigés vers 
les mêmes structures, innervent, dans la majorité des cas, des territoires distincts. 
Les afférences subcorticales aux différentes parties du cortex prémoteur latéral ont été 
étudiées par injection de HRP chez le singe écureuil (Markowitsch et al. 1987). Ces auteurs 
ont montré que PMd et PMv reçoivent, de façon assez similaire, des projections de 
l’amygdale (voir aussi Avendano et al. 1983), du claustrum, des noyaux thalamiques, 
hypothalamiques et du tronc cérébral. 
♦ Connexions thalamiques 
Etant donné l’importance des connexions entre le thalamus et le cortex prémoteur latéral, il 
nous est apparu indispensable d’y consacrer un paragraphe. Comme les autres aires 
prémotrices, PMd et PMv reçoivent des projections importantes de divers noyaux 
thalamiques. D’après les travaux de Markowitsch (1987), les afférences thalamiques sont plus 
denses sur PMd que sur PMv. Après injection de HRP dans différentes régions du cortex 
prémoteur, des cellules marquées ont été retrouvées dans les noyaux ventraux latéraux et 
antérieurs ainsi que dans les noyaux médiodorsaux. Le pulvinar est la seule structure projetant 
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préférentiellement sur PMv. Enfin, plusieurs noyaux non spécifiques ont aussi été marqués. 
L’étude menée par Strick (1985) montre que l’aire X d’Olszewski est le principal relais entre 
les noyaux cérébelleux profonds et les parties les plus rostrales de PMd et PMv, appelées 
APA (Aires Prémotrices Arquées). Ces différents résultats ont été confirmés par Matelli et al. 
(Matelli et al. 1989) qui proposent, en fonction des résultats fonctionnels qu’ils ont obtenu, un 
modèle dans lequel les aires corticales impliquées dans les mouvements distaux sont plutôt 
connectées avec le cervelet par l’intermédiaire de l’aire X et du noyau VPLo (ventralis 
posterior lateralis, pars oralis) alors que les aires corticales contenant une représentation des 
mouvements proximaux sont plutôt connectées avec le pallidum par l’intermédiaire du noyau 
VLo (ventralis lateralis, pars oralis). Ces projections thalamo-prémotrices, dont la répartition 
est souvent différente selon la zone de projection, contribuent au découpage anatomique du 
cortex prémoteur latéral (Matelli et al. 1989; Matelli et Luppino 1996; Rouiller et al. 1999) et 
à la spécialisation fonctionnelle de ses subdivisions (Kurata 1994). 
Künzle (Künzle 1978) a montré par injection d’aminoacides dans le cortex prémoteur que ce 
dernier projette en retour sur le thalamus (voir aussi Rouiller et al. 1998). Une grande partie 
du marquage a été retrouvée dans les noyaux ventraux (VA, VLm, X, VPLo) et les noyaux 
médians (MD, CDc, CLc, CIf, AM/AV). Les auteurs ont noté des différences d’intensité et/ou 
de localisation du marquage au sein du noyau après injection dans PMd ou PMv. D’autres 
noyaux ont été marqués spécifiquement par PMd ou PMv. Par exemple, le noyau latéral 
postérieur, le noyau latéral supérieur central (CSL) ipsilatéral et les portions médianes des 
noyaux parafasciculaires (Pf) sont marqués uniquement après injection dans PMd. A 
l’inverse, le noyau intralaminaire central médian (CM) est marqué uniquement après injection 
dans  PMv. 
♦ Connexions corticospinales 
Dum et Strick (Dum et Strick 1991) ont trouvé que 10 à 15% des projections corticospinales 
proviennent des aires prémotrices latérales. Par ailleurs, les différentes parties du cortex 
prémoteur latéral ne projettent pas sur les mêmes segments médullaires (He et al. 1993; 
Martino et Strick 1987). Il existe des régions de PMd et PMv connectant spécifiquement les 
segments inférieurs ou supérieurs de la moelle épinière. 
b) Neurophysiologie 
L’activité des neurones du cortex prémoteur latéral n’est pas liée directement avec un 
récepteur sensoriel ou un effecteur moteur. On peut donc discerner dans la décharge des 
neurones prémoteurs des modulations liées à l’apparition de stimuli sensoriels ainsi qu’à la 
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préparation et à l’exécution de mouvements. D’autres phénomènes plus cognitifs tels que 
l’apprentissage ou l’attention se reflètent aussi dans les décharges de cellules isolées. 
(i) Signaux sensoriels afférents 
♦ Afférences somatosensorielles et kinesthésiques 
Comme nous l’avons montré dans le paragraphe concernant les connexions corticales du 
cortex prémoteur latéral, ce dernier reçoit des projections des aires somatosensorielles. 
Hummelsheim et collaborateurs (Hummelsheim et al. 1988) ont donc cherché à mettre en 
évidence les réponses des neurones du cortex prémoteur latéral à des mouvements passifs du 
bras ou des stimulations tactiles n’ayant aucune signification motrice; c’est à dire n’étant pas 
utilisés comme indice pour accomplir une tâche motrice. Ils ont montré que les neurones 
prémoteurs répondent à des extensions ou des flexions de différentes articulations mais aussi 
au simple toucher de certaines parties du corps du singe. Les neurones du cortex prémoteur 
dorsal présentent une modulation de leur décharge en fonction de la position statique du bras 
dans l’espace (Georgopoulos et al. 1984; Werner et al. 1991; Caminiti et al. 1991) mais aussi 
en réponse, avec des latences très courtes (15 à 50 ms), à des changements de position du 
poignet (Bauswein et al. 1991). Cette modulation par une afférence kinesthésique a aussi été 
mise en évidence sur la décharge précédant l’exécution d’un mouvement (Bauswein et 
Fromm 1992). Finalement, Caminiti et collaborateurs (1991) ont montré que le codage 
directionnel des cellules prémotrices dorsales était affecté par la position du bras dans 
l’espace. Ils confirment ainsi l’existence d’afférences proprioceptives au sein du cortex 
prémoteur et suggèrent l’utilisation de celles-ci dans le cadre du codage directionnel du 
mouvement. 
Les neurones de la partie caudale de PMv présentent des réponses aux stimulations tactiles, 
surtout controlatérales mais également ipsilatérales et bilatérales, permettant d’établir une 
carte somatotopique (Gentilucci et al. 1988). La face et les doigts semblent être plus 
représentés que les autres parties du corps, avec des champs récepteurs plus larges que dans 
M1 (Hepp-Reymond et al. 1994). Dans la partie rostrale de PMv, près du sillon arqué, la 
plupart des neurones répond aux stimulations somesthésiques de la main et des doigts 
(Graziano et al. 1997b) et semble dépendre de l’état d’éveil de l’animal (Hepp-Reymond et 
al. 1994). Ces neurones ont été largement étudiées par Rizzolatti et ses collaborateurs 
(Rizzolatti et al. 1981a; Rizzolatti et al. 1981c; Rizzolatti et al. 1981b; Gentilucci et al. 1988; 
Rizzolatti et al. 1988) et présentent, outre leur réponse à une stimulation somesthésique, une 
réponse « en registre » à une stimulation visuelle; cette dénomination signifiant que la 
stimulation visuelle doit se trouver au dessus du champ récepteur cutané pour provoquer une 
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réponse du neurone. Certains neurones sont aussi sensibles à la direction de la stimulation 
tactile (Rizzolatti et al. 1981a). Hepp-Reymond et ses collaborateurs ont décrit une population 
différente de neurones du cortex prémoteur ventral dont la sensibilité semble provenir de 
récepteurs profonds. En effet, les réponses apparaissent aussi bien lors de l’exécution de 
mouvements passifs qu’en réponse à de légers coups portés sur les muscles (Hepp-Reymond 
et al. 1994). 
♦ Afférences visuelles et visuospatiales 
Weinrich et ses collaborateurs (Weinrich et Wise 1982; Weinrich et al. 1984) ont montré que 
de nombreux neurones de PMd présentent une augmentation brève et intense de leur décharge 
suivant l’apparition d’un stimulus visuel. Cette activité survient généralement avec une 
latence inférieure à 250 ms et n’est absolument pas due au comportement oculomoteur de 
l’animal (Godschalk et al. 1981; 1985; Godschalk et al. 1985). Par contre, elle varie avec la 
localisation du stimulus (Boussaoud et al. 1993), que la position du signal d’instruction soit 
compatible ou non avec la direction du mouvement qu’il instruit (Crammond et Kalaska 
1994). Avec les éléments cités précédemment, l’hypothèse, surprenante au sein des aires 
frontales, d’un codage de la position spatiale du stimulus pourrait être avancée. Cependant, 
plusieurs études ont pu montrer que l’activité neuronale suivant l’apparition d’un stimulus 
visuel est davantage spécifique du mouvement exécuté que du signal visuospatial qui donne 
l’instruction (Boussaoud et Wise 1993a; Godschalk et al. 1981; Godschalk et al. 1985). 
D’ailleurs, ces auteurs ont pu noter une disparition presque complète de la réponse au 
stimulus si le mouvement n’avait pas lieu. Finalement, grâce à une tâche ingénieuse 
permettant de comparer l’activité neuronale en réponse à un même stimulus pouvant avoir, 
selon le contexte, deux significations comportementales différentes, Boussaoud et Wise ont 
montré que la majorité des neurones de PMd (55%) reflète l’intention motrice plutôt que les 
caractéristiques visuospatiales du stimulus (Boussaoud et Wise 1993b; 1993a). Toutes ces 
études ont ainsi souligné l’implication de PMd dans le guidage sensoriel du mouvement. 
Les neurones de la partie ventrale de PM présentent aussi une réponse avec des latences 
courtes (entre 45 et 200 ms) à des stimuli visuels (Boussaoud et al. 1993). L’équipe de 
Rizzolatti fut la première à montrer l’existence de telles caractéristiques au sein de PMvr 
(Rizzolatti et al. 1981c; 1981a). Le champ récepteur de ces « neurones visuels » est 
généralement grand et couvre soit tout le champ visuel, soit un hémichamp complet ou un 
quadrant. Depuis, plusieurs études ont mis en évidence la présence de nombreux neurones 
visuels et bimodaux (visuels et tactiles) dans PMv (Fogassi et al. 1996; Gentilucci et al. 
1988). Ces derniers répondent aussi bien à la stimulation tactile d’une partie du corps qu’à la 
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présentation d’un stimulus à proximité de cette même partie du corps. Les réponses visuelles 
de ces neurones sont peu affectées par la position des yeux (Graziano et al. 1997b; Graziano 
et Gross 1998b) mais dépendantes de la position du membre sur lequel se trouve le champ 
récepteur tactile (Graziano et al. 1994). Certains neurones présentent aussi une sélectivité à la 
direction des stimuli visuels et tactiles. Ces auteurs ont donc proposé un principe d’intégration 
sensori-motrice selon lequel plusieurs cadres de référence, attachés à différents segments 
corporels, sont utilisés pour guider les mouvements. D’après ce principe, les transformations 
de coordonnées ne seraient pas sérielles entre le cortex pariétal et le cortex frontal mais 
parallèles (voir Graziano et Gross 1998a pour revue).  
Il existe dans PMv, outre ces réponses de type visuospatial, une autre catégorie de réponses 
aux stimuli visuels davantage liées aux propriétés des objets (Rizzolatti et al. 1988). Ces 
réponses sont plus difficiles à évoquer dans F5 que dans F4, car pour obtenir une réponse, il 
est nécessaire d’utiliser des stimuli motivants, ayant une signification pour l’animal. Dans 
cette étude, les auteurs décrivent des neurones qui s’activent en réponse à la présentation d’un 
morceau de nourriture spécifique (un grain de raisin, un morceau de pomme) impliquant 
l’exécution d’un mouvement particulier pour le saisir (pince de précision, pince de force). 
Dans les décharges de la plupart de ces neurones, il y a une correspondance entre le type de 
mouvement de la main évoquant une réponse et la taille du stimulus provoquant la réponse. 
Ces auteurs ont fait l’hypothèse que ces neurones sont associés à un but spécifique. 
Boussaoud et ses collaborateurs ont étudiés différemment les neurones de PMv et ont montré 
que pour 53% d’entre eux, la réponse ne dépend pas des caractéristiques physiques du 
stimulus mais du mouvement qu’il instruit (Boussaoud et Wise 1993b; 1993a; Boussaoud et 
Wise 1993b). Cependant, 47% des neurones s’activent pour un même stimulus quelle que soit 
sa signification comportementale pour l’animal; ce qui, pour ces neurones particuliers,  va à 
l’encontre de l’hypothèse proposée par l’équipe de Rizzolatti. Outre le traitement de l’aspect 
physique du stimulus, il est possible que ces neurones soient impliqués dans des processus 
cognitifs liés à l’attention. Cet effet du stimulus, qui se retrouve sur l’activité liée à la 
préparation et l’exécution du mouvement, est beaucoup plus important dans PMv que dans 
PMd.  
Finalement, il a été décrit récemment une autre catégorie de réponse à un stimulus visuel dans 
PMv. Les neurones appelés « neurones miroirs », mis en évidence par Rizzolatti et ses 
collaborateurs, s’activent lorsque le singe observe un mouvement exécuté par 
l’expérimentateur ou un autre singe (di Pellegrino et al. 1992; Rizzolatti et al. 1996; Gallese 
et al. 1996). Ces auteurs ont aussi pu observer que la décharge d’un neurone est similaire 
lorsque le singe observe l’exécution d’un mouvement et lorsqu’il exécute lui-même ce 
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mouvement. Ils ont donc proposé que PMv pouvait être impliqué dans une fonction de 
reconnaissance et de sélection des actions sur la base de stimuli externes. 
L’activité neuronale corrélée à l’apparition de stimuli visuels apparaît donc assez différente 
dans PMv et PMd. De façon générale, la décharge des neurones de PMv semble moins liée 
aux caractéristiques visuospatiales propres du stimulus qu’aux rapports spatiaux que ce 
stimulus entretient avec le corps. De plus, elle peut être dépendante des caractéristiques 
intrinsèques du stimulus; ce qui n’apparaît pas dans l’activité des neurones de PMd. Enfin, 
une grande partie des « réponses visuelles » dans PMv apparaissent plus tardivement et durent 
plus longtemps, impliquant, outre une utilisation différente de cette information visuelle, des 
voies afférentes moins rapides que celles parvenant à PMd. 
♦ Afférences auditives 
De rares neurones du cortex prémoteur latéral répondent également à un stimulus auditif. 
Weinrich et Wise (Weinrich et Wise 1982) ont utilisé lors de la même étude des stimuli 
visuels ou auditifs comme indices pour sélectionner un mouvement. Ils ont trouvé 2 cellules 
de PMd seulement répondant à la présentation du stimulus auditif contre 87 répondant au 
stimulus visuel. Avec un protocole similaire, Vaadia a montré que les réponses dans PMd aux 
stimuli auditifs sont plus fréquentes que ne l’avait mentionné l’étude précédente et 
n’apparaissent, comme pour les stimuli visuels, que s’ils instruisent un mouvement (Vaadia 
1989). Graziano et ses collaborateurs (1998a) ont mis en évidence des neurones de PMv 
répondant à des stimuli auditifs proches de la tête de l’animal (1997a). La réponse ne dépend 
pas de l’intensité des sons et disparaît si ces derniers s’éloignent. Kurata et Tanji (1986) ont 
montré que 35% des neurones de PMv déchargeant pendant la préparation d’un mouvement 
sont sélectifs à la modalité utilisée (visuelle, auditive ou tactile) pour guider ce mouvement. 
(ii) Codage des paramètres du mouvement 
♦ Rôle de PMd 
Outre les décharges liées aux signaux sensoriels afférents, il est possible d’enregistrer dans le 
cortex prémoteur latéral des réponses liées à la préparation et à l’exécution des mouvements 
(Weinrich et Wise 1982; Weinrich et al. 1984). Ces études sont basées sur une tâche dont la 
réponse motrice est instruite par un stimulus visuel ou auditif mais dont l’exécution est 
différée jusqu’à l’apparition d’un autre signal. Ce délai a permis de séparer dans le temps les 
processus de préparation d’un mouvement de ceux liés à son exécution. Après la brève 
décharge liée à l’apparition du stimulus (« signal-related activity »), Weinrich et 
collaborateurs ont décrit deux types d’activités: une décharge soutenue qui débute 150 à 200 
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ms au moins après le signal d’instruction et augmente graduellement jusqu’à l’occurrence du 
signal d’exécution du mouvement; et une décharge qui apparaît immédiatement après ce 
signal d’exécution du mouvement et continue jusqu’à la fin du mouvement. La première de 
ces deux réponses semble correspondre à la période de préparation du mouvement et a été 
appelée « set-related activity ». Elle existe dans PMd que l’instruction soit conditionnelle ou 
directe (Kurata et Wise 1988b), externe ou interne (Kurata et Wise 1988a) et est le reflet d’un 
processus central sans lien direct avec l’exécution motrice ou l’activation musculaire 
(Weinrich et al. 1984). Elle reflète un aspect de la préparation d’une action motrice future 
plutôt que les propriétés sensorielles du stimulus ou les processus cognitifs liés à l’attention 
sous-jacents à l’action. La deuxième réponse enregistrée est clairement concomitante à la 
réaction de l’animal et à l’exécution du mouvement et a été baptisée « movement-related 
activity ». Il est possible de séparer l’activité enregistrée pendant le temps de réaction de celle 
liée à l’exécution du mouvement. Bien que ces différents types de réponse soient présents 
dans les parties ventrale et dorsale du cortex prémoteur, il semble que leurs rôles sont 
différents dans ces deux aires. 
Les premières études électrophysiologiques de PMd ont d’abord mis en évidence le rôle de 
ses neurones dans la préparation et l’exécution d’un mouvement visuellement guidé (Kubota 
et Hamada 1978; Godschalk et al. 1981; Kwan et al. 1981; Kwan et al. 1985; Weinrich et al. 
1984). Il a par la suite été démontré que l’activité des neurones prémoteurs dorsaux reflète, 
pendant la période de délai instruit et/ou pendant l’exécution du mouvement, une multitude de 
paramètres cinématiques du mouvement tels que la position de la cible (Fu et al. 1995), la 
direction du mouvement (Georgopoulos et al. 1982; Caminiti et al. 1991), sa distance 
(Flament et al. 1993; Fu et al. 1993), son amplitude (Kurata 1993), son accélération 
(Weinrich et al. 1984) ou de paramètres dynamiques tels que les forces statique ou dynamique 
en jeu (Bauswein et al. 1991), les couples de torsion appliqués aux articulations et leurs 
positions (Werner et al. 1991). Il est en outre possible d’enregistrer, au sein d’une même 
cellule, un codage successif de la direction du mouvement, de la position de la cible et de 
l’amplitude du mouvement, avec un léger chevauchement temporel des différents types de 
codage (Fu et al. 1995; Fu et al. 1993). On retrouve donc lors de l’étude de PMd les 
problématiques décrites pour le cortex moteur primaire (voir le paragraphe « Paramètres 
cinématiques ou dynamiques » en page 55).  
♦ Rôle de PMv 
Les activités enregistrées dans PMv ont elles aussi été corrélées à plusieurs paramètres du 
mouvement. En effet, les enregistrements unitaires chez le singe éveillé (Kurata 1993), 
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comme les études d’inactivation (Kurata et Hoffman 1994), ont révélé que l’activité de PMv 
est liée à l’exécution plutôt qu’à la préparation de mouvements de la main visuellement 
guidés. Dans la partie caudale (PMvc ou F4), environ la moitié des neurones décharge en 
relation avec un mouvement et en grande majorité (près de 70%) avec les mouvements du 
bras (Gentilucci et al. 1988). Dans la partie rostrale (PMvr ou F5), les neurones s’activent 
principalement lors des mouvements des extrémités distales comme pendant l’exécution 
d’une pince de précision (Gentilucci et al. 1988; Rizzolatti et al. 1988; Kurata et Tanji 1986). 
Hepp-Reymond et ses collaborateurs (1994) ont confirmé la relation existant entre la décharge 
de certains neurones et l’intensité de la force isométrique exercée entre le pouce et l’index 
formant la pince de précision. Outre ces paramètres dynamiques du mouvement, Gentilucci et 
ses collaborateurs ont mis en évidence des neurones de PMv ayant une préférence pour une 
partie de l’espace (Gentilucci et al. 1988). D’autres études ont montré l’existence d’une 
corrélation de la décharge de certaines cellules avec l’amplitude et l’accélération des 
mouvements (Weinrich et al. 1984) et avec l’amplitude et la direction d’un mouvement de la 
main (Kurata 1993). L’observation de ces différentes études montre toutefois que les 
paramètres dynamiques liés au mouvement des segments distaux semblent les mieux 
représentés au sein de PMv. 
(iii) Référentiel et codage spatial 
Outre les résultats apportés par les approches psychophysique et neuropsychologique, que 
nous avons décrit précédemment, il existe des enregistrements électrophysiologiques obtenus 
dans le cortex prémoteur du singe en comportement qui mettent en évidence le rôle primordial 
de cette région cérébrale dans la planification et l’exécution des mouvements visuellement 
guidés. 
♦ Rôle de PMd 
Comme dans l’aire motrice primaire (voir le paragraphe « Mouvement visuellement guidé » 
en page 57), Caminiti et ses collaborateurs ont enregistré l’activité neuronale unitaire du 
cortex prémoteur dorsal lors de l’exécution d’une tâche impliquant des mouvements du bras 
depuis trois points de départ différents avec des directions parallèles (Caminiti et al. 1990a; 
Caminiti et al. 1991). Ainsi, les variables cinématiques que sont la direction et l’amplitude 
des mouvements restent identiques alors que les paramètres dynamiques liés à l’angle que fait 
l’épaule par rapport au corps varient. Dans de telles conditions, la direction préférée des 
cellules isolées change de façon systématique avec la rotation de l’épaule. Les neurones 
individuels semblent donc coder la direction du mouvement dans un système de coordonnées 
qui se déplace avec le bras. Par contre, les vecteurs de population calculés pour chaque 
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mouvement exécuté restent orientés dans la même direction que le mouvement (Caminiti et 
al. 1991). Pour interpréter ces données, il faut donc imaginer un réseau dans lequel les 
neurones sont capables d’intégrer l’information sensorielle de position de l’épaule avec la 
commande motrice qui permettra l’exécution du mouvement dans la direction voulue. La 
contribution de chaque cellule unitaire lors de la préparation et de l’exécution d’un 
mouvement est alors réévaluée afin de produire une commande motrice appropriée. 
Cependant, l’interprétation de ces résultats obtenus sur des animaux ayant la tête fixe, est 
discutable. En effet, dans ces conditions, la direction du regard varie pour chaque mouvement 
de la même façon que la position du bras dans l’espace. En l’absence de contrôle de la 
position de l’œil dans l’orbite, la modulation de l’activité unitaire observée pourrait 
s’expliquer par l’afférence de signaux de position de l’œil dans l’orbite. D’ailleurs, l’équipe 
de Boussaoud a pu démontrer que la direction du regard modifie l’activité des neurones 
prémoteurs (Boussaoud 1995; Boussaoud et al. 1998). Dans la tâche utilisée lors de cette 
étude, les singes sont entraînés à exécuter des mouvements de pointage en maintenant le 
regard sur un point de fixation. Les auteurs ont ainsi pu montrer que près de 80% des 
neurones de PMd présentent une activité préparatoire qui reflète la direction du mouvement 
du bras préparé, mais qu’elle varie de façon significative avec la position de l’œil dans 
l’orbite. Tous ces auteurs n’ont pas calculé systématiquement les vecteurs de préférence 
directionnelle des cellules ni le vecteur de la population, il est difficile de conclure sur la 
nature du cadre de référence utilisé pour le codage des mouvements visuellement guidés. Par 
contre, il semble que des informations de position initiale du bras et de position de l’œil dans 
l’orbite soient disponibles même dans ces régions proches de la sortie motrice. 
♦ Rôle de PMv 
Alors que Boussaoud et al. ont enregistré dans le cortex prémoteur ventral des neurones dont 
l’activité déclenchée par un stimulus visuel est modulée par la position de l’œil dans l’orbite 
(Boussaoud et al. 1993), d’autres auteurs  ont enregistré des neurones de PMv dont la réponse 
est centrée sur le crâne (Fogassi et al. 1992; Graziano et Gross 1998b) ou sur une partie du 
corps (Graziano et al. 1994;  voir Graziano et Gross 1998a pour revue). Comme dans le 
cortex pariétal (Duhamel et al. 1997), il semble coexister au sein de PMv des réponses 
centrées dans différents cadres de références. Plusieurs études ont ensuite montré l’existence 
d’une cohérence de réponse entre les stimuli tactiles et les stimuli visuospatiaux. En effet, un 
stimulus visuospatial situé à côté de la main, comme un stimulus tactile appliqué sur cette 
main, provoquent une réponse du même neurone. Ces champs récepteurs visuels et tactiles 
congruents ont été décrits comme étant « en registre » (Gentilucci et al. 1983; Fogassi et al. 
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1996). De façon très intéressante, si le bras est déplacé, le champ récepteur visuel reste 
« attaché » au bras dans l’espace (Graziano et al. 1994). L’équipe de Graziano (Graziano et 
al. 1997b; Graziano et Gross 1998a pour revue) a donc proposé une alternative à l’hypothèse 
d’un codage spatial selon une référence unique qui pourrait être l’œil, la tête, le corps ou le 
bras en décrivant au sein de la même aire différents neurones dont les champs récepteurs 
respectifs (tactiles, visuels et/ou auditifs) peuvent être centrés sur différentes parties du corps. 
On trouve donc dans PMv des activités neuronales visuelles et spontanées dépendantes de la 
position de l’œil dans les cas où les champs récepteurs tactiles sont situés sur le visage; 
dépendantes de la position de la main ou du bras dans les cas où les champs récepteurs tactiles 
se trouvent sur la main ou le bras. 
(iv) Rôle dans les fonctions cognitives 
♦ Apprentissage visuomoteur et mémoire 
D’après des études basées sur des lésions (Halsband et Passingham 1985; Halsband et 
Passingham 1982; Passingham 1985; Passingham 1986), PMd semble particulièrement 
impliqué dans les tâches associant un stimulus visuel et une réponse motrice, surtout si cette 
association est arbitraire ou conditionnelle comme lorsqu’un stimulus rouge indique un 
mouvement à gauche. Afin de tester cette hypothèse, Kurata et Wise ont enregistré les mêmes 
neurones prémoteurs dorsaux lors d'une tâche directionnelle dans laquelle le stimulus visuel 
est la cible du mouvement et lors d’une tâche conditionnelle dans laquelle le stimulus visuel 
indique arbitrairement la cible du mouvement (Kurata et Wise 1988b). Bien que l’activité 
préparatoire enregistrée ne soit pas, au vu de ces résultats, supérieure lors de la tâche 
conditionnelle, il a été montré par la suite que PMd est indispensable à l’exécution d’une 
tâche arbitraire. Les études électrophysiologiques, comme les études de lésions (Passingham 
1987; Passingham 1988; Halsband et Freund 1990) ou d’inhibition (Kurata et Hoffman 1994) 
et les études d’activation cérébrale (Deiber et al. 1997; Grafton et al. 1998a) sont unanimes 
pour attribuer à PMd un rôle important lors de la sélection d’un mouvement dans une tâche 
conditionnelle. Puisque, pour accomplir cette tâche, le singe doit associer sur la base de son 
expérience précédente un stimulus et une réponse motrice, ce rôle est forcément lié à la mise 
en jeu de phénomènes cognitifs tels que la mémoire ou l’apprentissage (Mitz et al. 1991; 
Germain et Lamarre 1993). Mitz et ses collaborateurs ont donc étudié l’évolution de l’activité 
neuronale dans le cortex prémoteur dorsal du singe lors de l’apprentissage de tâches 
visuomotrices conditionnelles et ont montré que les cellules sont plutôt impliquées dans les 
processus de restitution que dans l’apprentissage des associations entre stimulus et 
mouvement (Mitz et al. 1991). Chen et Wise ont trouvé que les neurones de SEF participaient 
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à l’apprentissage d’une tâche visuomotrice (Chen et Wise 1995b; Chen et Wise 1995a). Par 
contre, ces activations prémotrices n’ont pas été confirmées par l’imagerie chez l’homme 
(Toni et Passingham 1999). Une autre étude menée par Boussaoud et Wise (1993b) met en 
évidence une implication des neurones de PMv dans le stockage en mémoire à court terme de 
la localisation spatiale du stimulus. Un résultat convergeant, obtenu par Graziano et 
collaborateurs (Graziano et al. 1997a), montre que les neurones de PMv restent actifs 
lorsqu’un objet a été présenté au singe puis discrètement retiré dans le noir. Ces neurones 
semblent retenir la localisation spatiale des stimuli et permettre d’atteindre les cibles, même si 
elles ne sont plus visibles. 
♦ Attention visuospatiale 
Outre cette activation avec des phénomènes d’apprentissage, les décharges des neurones 
prémoteurs semblent corrélées à d’autres fonctions cognitives. L’attention portée par le singe 
à un stimulus modifie comme dans beaucoup d’autres aires corticales la réponse de certains 
neurones de PMd à un même stimulus (di Pellegrino et Wise 1993; Kermadi et Boussaoud 
1995). D’ailleurs, la lésion de l’aire 6 rostrale provoque une négligence controlatérale, 
spécialement de la face et de l’espace péripersonnel (Rizzolatti et al. 1983). Cependant, il 
semble que PMv soit plus impliqué que PMd dans les phénomènes liés à l’attention. Ainsi, 
l’activité neuronale de PMv en réponse à la présentation d’un stimulus dont le seul but est de 
diriger l’attention vers une partie du champ visuel a conduit Boussaoud et Wise à attribuer à 
PMv un rôle dans l’attention spatiale. Cette hypothèse a été présentée comme une alternative 
à une implication de PMv dans la mémoire spatiale à court terme (Boussaoud et Wise 1993b). 
Il a aussi été confirmé par des données anatomiques (Morecraft et al. 1993) et d’imagerie 
(LaBar et al. 1999; Gitelman et al. 1999) que le cortex prémoteur est inclus dans le réseau 
neural responsable de l’attention spatiale. 
♦ Anticipation 
Mauritz et Wise (1986) ont enregistré dans la partie rostrale du cortex prémoteur dorsal du 
macaque des neurones qui augmentent leur décharge avant l’apparition ou la modification 
d’un stimulus donnant une instruction lors d’une tâche motrice visuellement guidée. D’autres 
neurones présentent une modulation de décharge avant l’occurrence du signal de départ du 
mouvement. Pour ces auteurs, cette activité neuronale particulière reflète l’anticipation 
d’événements prévisibles et est fonction de la prédictibilité de ces événements. 
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♦ Contexte comportemental 
Pour finir ce paragraphe sur les aspects cognitifs rencontrés dans le cortex prémoteur, nous 
décrirons l’importance du contexte comportemental sur l’activité des neurones prémoteurs. 
En effet, il existe plusieurs études montrant que le contexte dans lequel l’animal accomplit la 
tâche modifie la décharge des neurones de PMd. Par exemple, l’augmentation de décharge 
liée à la préparation ou à l’exécution motrice d’un neurone est différente si le mouvement a un 
déclenchement externe, après apparition d’un stimulus, ou interne, lorsque le singe le décide 
par lui-même (Kurata et Wise 1988a; Mushiake et al. 1991). La même dépendance au 
contexte a été retrouvée lorsque le stimulus qui déclenche le mouvement est un stimulus 
auditif, visuel ou somatosensoriel  (Kurata et Tanji 1986). De même, dans PMv, l’activité liée 
au codage de la force d’un même mouvement peut changer en fonction de l’instruction ou de 
la structure de la tâche (Hepp-Reymond et al. 1999). Enfin, Tanji et al. (1988) ont mis en 
évidence des neurones prémoteurs dont la décharge liée à la préparation du mouvement 
n’existe que si celui-ci est  bimanuel. 
c) Neuropsychologie  
(i) Lésions 
L’étude des lésions du cortex prémoteur, chez l’homme comme chez l’animal, montre qu’il 
est très largement impliqué dans la motricité, mais les déficits observés après lésion des aires 
prémotrices sont bien différents des déficits provenant d’une lésion de l’aire motrice primaire. 
Kennard et al. (1934) définirent, chez l’homme, un « syndrome prémoteur » qui impliquait 
quatre caractéristiques principales: des troubles des mouvements nécessitant de la dextérité; 
une paralysie spasmodique, une saisie maladroite et des troubles vasomoteurs. Plus tard, 
d’autres observations cliniques (Freund et Hummelsheim 1985) rapportèrent dans le cas de 
lésions unilatérales du cortex prémoteur des déficits permanents impliquant une faiblesse des 
groupes musculaires proximaux des membres supérieur et inférieur, associée à une apraxie 
pour les mouvements nécessitant une coordination temporelle bilatérale de ces mêmes 
groupes musculaires, dans le cas de mouvements non spontanés. Moll et Kuypers, en réalisant 
une ablation unilatérale du cortex prémoteur suivie d’une commissurotomie, ont montré que 
les singes, bien que capables d’exécuter des mouvements, ne peuvent plus contourner un 
obstacle pour saisir une récompense (Moll et Kuypers 1977). Ils ont conclu à un rôle 
inhibiteur des aires prémotrices sur les structures motrices du tronc cérébral. Plus récemment, 
Halsband et Passingham (Halsband et Passingham 1982) ont réalisé des lésions sélectives du 
cortex prémoteur, de l’aire frontale oculogyre ou du lobule pariétal supérieur sur différents 
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groupes de singes et ont montré que les lésions du cortex prémoteur comme les lésions du 
lobule pariétal supérieur produisent des déficits marqués lors de l’exécution d’une tâche 
visuomotrice. Afin de définir les rôles spécifiques de PMd et PMv dans les différentes étapes 
du contrôle moteur, Kurata et Hoffman (Kurata et Hoffman 1994) ont réalisé des inactivations 
réversibles de chacune des aires par injection de muscimol. Les singes subissant ces lésions 
réversibles étaient entraînés à accomplir un mouvement de flexion ou d’extension du poignet 
sur la base d’une instruction visuelle. Les résultats ont confirmé une différence de fonction 
ente ces deux aires prémotrices. En effet, les injections dans PMv ont provoqué une 
diminution de l’amplitude et de la vélocité des mouvements sans perturber l’association entre 
le stimulus visuel et le mouvement qu’il instruisait. Ce déficit serait donc lié à l’exécution 
motrice. En revanche, l’injection dans PMd entraînait des erreurs concernant le choix de la 
direction du mouvement sur la base de l’instruction visuelle, donc un déficit au niveau de 
l’association conditionnelle. Le rôle du cortex prémoteur dans l’apprentissage conditionnel 
sur la base de lésions avait d’ailleurs déjà été proposé par Halsband et Freund (Halsband et 
Freund 1990). 
(ii) Imagerie  
On retrouve dans les études récentes réalisées à l’aide des méthodes d’imagerie les résultats 
décrits précédemment. Par exemple, Grafton et ses collaborateurs ont utilisé la tomographie 
par émission de positons (TEP) pour mettre en évidence le rôle du cortex prémoteur dans les 
mouvements de pointage et de saisie (Grafton et al. 1996b), lors de la sélection conditionnelle 
du mouvement (Grafton et al. 1998a; Passingham et al. 1998), mais aussi lors de 
l’observation et de l’imagination de mouvements de préhension (Grafton et al. 1996a). 
L’activation observée est spécifique de l’effecteur utilisé (Grafton et al. 1998b). Il est aussi 
possible de mettre en évidence la participation de PM dans les transformations visuomotrices 
et le maintien de représentations spatiales (de Jong et al. 1999) ou dans des taches nécessitant 
la coordination des deux mains (Sadato et al. 1997). 
4. Conclusion 
L’émergence de la notion d’aires motrices multiples chez les primates humain et non humain 
provient de la mise en évidence de plusieurs représentations somatotopiques plus ou moins 
complètes et indépendantes, situées dans les aires motrices primaire et secondaires (Rouiller 
1996; Fink et al. 1997b). Ces différentes aires  motrices se distinguent d’ailleurs les unes des 
autres par leur connectivité corticale et sous-corticale. Bien qu’il n’y ait pas consensus sur la 
spécialisation et le rôle de chacune d’elles, les études électrophysiologiques menées sur des 
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singes en comportement ont permis d’approcher leur rôle respectif dans le contrôle moteur. 
Le cortex moteur primaire est l’aire motrice de « plus bas niveau hiérarchique » 
principalement liée à l’exécution motrice. Son activité, plutôt concomitante à l’exécution du 
mouvement, reflète principalement les paramètres cinématiques ou dynamiques de ce 
mouvement. Les aires prémotrices semblent plutôt spécialisées dans la sélection, la 
préparation et l’initiation des mouvements. L’activité neurale de ces aires reflète amplement 
les événements sensoriels qui sont à l’origine de ces mouvements ou qui en permettent le 
guidage. Ainsi, le cortex prémoteur dorsal serait spécialement concerné par les mouvements 
conditionnels, impliquant une association souvent arbitraire entre un stimulus externe et un 
mouvement, et jouerait un rôle dans l’apprentissage moteur associatif. Le cortex prémoteur 
ventral serait plus proche de l’exécution et utiliserait les informations visuelles et 
somatosensorielles pour le guidage du mouvement en cours (Kurata 1994 pour revue). De 
façon un peu générale, les parties antérieures (PMdr et PMvr) de ces cortex semblent 
particulièrement impliquées dans le traitement et l’intégration à des fins motrices des stimuli 
sensoriels alors que les parties postérieures sont plutôt engagées dans la planification et 
l’exécution des mouvements. Ce gradient fonctionnel visuomoteur observé dans le gyrus 
précentral (Johnson et al. 1996; Johnson et al. 1993) serait l’image dans un miroir d’un 
gradient équivalent situé dans le cortex pariétal. Les réseaux pariéto-frontaux permettant les 
transformations visuomotrices nécessaires aux mouvements visuellement guidés mettraient 
donc en jeu des gradients de cellules organisés symétriquement et connectés de façon 
réciproque (Caminiti et al. 1998). Cette organisation particulière des relations entre le cortex 
pariétal et le cortex frontal peut aussi être divisée en une voie dorsale impliquée dans les 
mouvements de transport et d’orientation et une voie ventrale responsable des mouvements de 
manipulation des objets (Tanné 1998; Tanné et al. 1995). Les cadres de référence utilisés dans 
chacune de ces deux voies pourraient être spécifiques de l’action à accomplir.  
 





Entre la localisation d’une cible et le déclenchement d’un mouvement approprié vers celle-ci, 
l’information spatiale est acheminée depuis la rétine aux aires corticales visuelles puis aux 
aires corticales motrices. Cependant, cette information spatiale qui arrive au cortex visuel est 
rétinotopique alors que la planification et l’exécution d’un mouvement semblent se faire dans 
un repère centré sur le corps, l’épaule ou le bras. Une des questions majeures de la 
problématique des mouvements visuellement guidés est donc de savoir où et comment se font 
les transformations de coordonnées dans le cerveau. A la suite d’un grand nombre d’études 
psychophysiques, anatomiques et physiologiques citées dans les paragraphes précédents, 
l’hypothèse retenue est celle d’une transformation des coordonnées rétiniennes de la cible en 
coordonnées centrées sur le crâne puis sur le corps par l’ajout, respectivement, des signaux de 
position de l’œil dans l’orbite et de la  tête sur le tronc (Andersen 1995, cf. Figure 8 page 48). 
Or, des activités neuronales compatibles avec cette hypothèse ont été retrouvées dans le 
cortex pariétal. Etant donné que les principales afférences visuelles dans les aires prémotrices 
proviennent précisément du cortex pariétal, cela suggère que le cortex prémoteur recevrait une 
information spatiale centrée sur le corps, appropriée à la planification et l’exécution des 
mouvements du bras. Ces constatations, ajoutées à celles faites sur le rôle de PMd lors de la 
planification et de l’exécution des mouvements, nous ont conduit à nous pencher sur le rôle 
joué par cette aire dans la production de mouvements coordonnés des yeux et des mains. La 
première question posée vise à définir l’influence de la position de l’œil sur l’activité des 
neurones de PMd afin de déterminer le repère utilisé pour spécifier la position à atteindre. De 
plus, la tâche comportementale utilisée nous permet de savoir si PMd peut être le support 
neuronal de la très grande coordination spatiale et temporelle qui existe entre les yeux et les 
mains lors de ce type de mouvements. Finalement, la comparaison avec M1, lorsqu’elle est 
possible, nous permettra de mettre en évidence les différences éventuelles existant entre ces 






 Contributions expérimentales 
A. Introduction 
Boussaoud et ses collaborateurs (1993) ont montré que l’activité de 90% des neurones de 
PMv était fortement dépendante de la position de l’œil dans l’orbite. Ce résultat laisse penser 
que le référentiel utilisé par les aires motrices pour coder le mouvement du bras peut être 
oculocentrique. Comme PMd, aire très impliquée dans la préparation et l’exécution des 
mouvements du bras visuellement guidés, est connectée réciproquement avec les aires 
pariétales impliquées dans les transformations de coordonnées et envoie des efférences sur 
une structure essentiellement oculomotrice, le colliculus supérieur; une série d’expériences a 
été entreprise afin de décrire précisément son rôle et le référentiel utilisé. La première 
expérience menée visait à mettre en évidence une modulation des activités des neurones de 
PMd par la position de l’œil dans l’orbite afin de savoir si un repère oculocentrique pouvait 
aussi être utilisé dans cette aire. Les singes devaient aller toucher un bouton à droite ou à 
gauche du point de départ en fonction de la couleur d’un stimulus présenté à l’écran. Ce 
stimulus pouvait alors être affiché sur toutes la surface de l’écran. Ce protocole nous 
permettait de comparer, après une même instruction et donc pendant la préparation et 
l’exécution d’un mouvement dans une même direction, les réponses neuronales enregistrées 
pour différentes positions de regard. Nous avons alors pu mettre en évidence qu’une grande 
majorité des neurones de PMd intègre l’information de la direction du regard dans le codage 
du mouvement. Les limitations de ce protocole résident dans le fait que les instructions sont 
conditionnelles et surtout que les mouvements ne sont pas dirigés vers les cibles visuelles 
présentées à l’écran mais vers les touches situées en dessous. Ce protocole a été considéré 
comme peu « naturel » et a fait l’objet de critiques. La deuxième expérience a donc comme 
objectif de confirmer ces effets du regard sur la décharge des neurones impliqués dans le 
codage du mouvement du bras dans la situation plus « naturelle » où le regard et la main sont 
dirigés vers des cibles situées dans le même plan. Les singes étaient donc entraînés à fixer du 
regard une cible présentée sur un écran vidéo associé à un écran tactile. Ils pouvaient donc 
toucher d’autres cibles situées dans le même plan. Il était notamment possible de tester la 
condition la plus fréquente de notre répertoire d’actions dans laquelle le point de fixation et la 
cible du mouvement étaient les mêmes. De plus, des tâches complémentaires mettaient en jeu 
le déplacement du regard ou de la main seuls ce qui a permis de séparer l’activité neuronale 
spécifique à chacun des mouvements et d’étudier l’éventuelle implication de PMd dans les 




position du regard sur l’activité des neurones de PMd et mettent en évidence son implication 
dans les phénomènes de coordination spatiale et/ou temporelle entre l’œil et la main lors d’un 
mouvement visuellement guidé. La littérature et les résultats que nous avons obtenus 
montrent que PMd est impliqué dans la sélection de mouvements conditionnels, dans la 
préparation et l’exécution de ces mouvements, ainsi que dans la coordination de différents 
segments corporels. Nous avons donc décidé de rechercher, dans PMd, les bases neurales des 
coordinations spatiale et temporelle qui existent entre les deux mains lors de l’exécution d’un 
mouvement visuellement guidé. Les singes sont assis face à un écran vidéo sous lequel se 
trouve un tiroir. Ils sont alors entraînés à exécuter quatre types de mouvement impliquant une 
ou les deux mains en fonction de la couleur d’une instruction visuelle. Les résultats 
préliminaires montrent que PMd participe aussi au codage des coordinations spatiale et 
temporelle existant ente les deux mains lors d’un mouvement dirigé vers un but. 
Dans toutes ces expériences, nous avons entraîné des macaques rhésus à effectuer les tâches 
décrites. Après une période d’apprentissage, les singes sont anesthésiés et subissent une 
chirurgie destinée à implanter un système de fixation de la tête puis une chambre 
d’enregistrement et une bobine oculaire permettant, respectivement, un accès au cerveau à 
travers les méninges et le contrôle de la position de l’œil dans l’orbite. Par la suite, les 
sessions d’enregistrement de neurones sont menées quotidiennement. Les activités neuronales 
enregistrées sont représentées graphiquement pour observation et analysées statistiquement. 
Les matériels et méthodes utilisés sont décrits en détail pour chaque expérience dans les 
paragraphes suivants. 
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B. Tâche visuomotrice conditionnelle 
1. Résumé en français 
Comme nous l’avons déjà indiqué, l’information visuelle qui atteint le lobe occipital est 
rétinocentrique. Par contre, la planification et l’exécution de mouvements des membres se 
font dans un repère égocentrique. D’après cette observation, le cerveau doit transformer les 
coordonnées de la cible d’un mouvement du bras d'un repère à l'autre. Plusieurs études 
physiologiques ont indiqué que le cortex pariétal postérieur contribue en grande partie à la 
réalisation d'une telle transformation, mais la question de savoir si les zones prémotrices 
reçoivent une information visuelle en provenance du cortex pariétal, déjà codée en 
coordonnées égocentriques, demeure. Pour répondre à cette question, nous avons étudié les 
neurones du cortex prémoteur dorsal de deux singes, entraînés à accomplir une même tâche 
conditionnelle visuomotrice, avec différents angles de fixation. Le matériel et les méthodes 
employés lors de cette expérience, ainsi que les résultats obtenus, sont décrits en détail dans 
l’article 1, inséré en page 86. Brièvement, deux macaques rhésus (Macaca mulatta) ont été 
placés, la tête fixe, dans une chaise de contention face à un moniteur vidéo sous lequel se 
trouvent trois touches métalliques. Un essai commence lorsque le singe pose sa main sur la 
touche centrale. Par la suite, la couleur du stimulus indique au singe d’exécuter un 
mouvement du bras vers la touche de gauche (stimulus rouge) ou de droite (stimulus vert). 
Les stimuli ont une durée variable durant laquelle le singe connaît la cible de son mouvement. 
L’extinction du stimulus, à la fin de ce délai aléatoire, sert de signal de départ du mouvement. 
Le point de fixation peut être présenté au centre de l'écran ou à quatre positions périphériques. 
Puisque la tête du singe est fixe, les quatre positions périphériques entraînent une déviation 
des yeux dans l'orbite. Pour chaque direction de fixation, l'instruction colorée a toutefois été 
présentée à neuf emplacements avec des coordonnées rétinocentriques constantes. Parmi les 
neurones étudiés, 133 cellules de PMd ont montré une décharge brève suivant la présentation 
de l’instruction (activité signal), 157 avaient une activité soutenue pendant le délai (activité 
préparation) et 104 montraient une augmentation d’activité depuis le signal de départ jusqu’à 
la fin du mouvement (activité mouvement). Une grande proportion de ces cellules 
présentaient une variation de leur fréquence de décharge en fonction de la direction du 
mouvement du membre, mais peu d’entre elles étaient sensibles à l'emplacement 
rétinotopique de l’instruction (signal, 43%; préparation, 34%; mouvement, 29%). Par contre,  
l'activité de la plupart des neurones (signal, 74%; préparation, 79%; mouvement, 79%) 
change de façon significative (analyse de variance, p = 0.05) avec la position de l’œil dans 
l’orbite. Une analyse statistique par régression a prouvé que l'activité neuronale change de 
Contributions expérimentales Tâche visuomotrice conditionnelle
 
 86
façon linéaire avec les positions horizontale et verticale de l’œil et peut être décrite par un 
plan de régression. Ces données fournissent l'évidence que les signaux de position de l’œil 
modulent l'activité neuronale au delà des zones sensorielles, y compris dans les aires 
impliquées dans les mouvements des membres. De plus, elles prouvent que l'activité 
neuronale associé à la préparation du mouvement et à son exécution combine au moins deux 
paramètres directionnels: la direction du mouvement et la direction du regard dans l'espace. 
Enfin, elles suggèrent qu'une population substantielle de cellules de PMd code la direction du 
mouvement du membre dans un repère centré sur la tête. 
2. Article 1: Eye position effects on the neuronal activity of dorsal 
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Eye Position Effects on the Neuronal Activity of Dorsal Premotor
Cortex in the Macaque Monkey
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Boussaoud, Driss, Christophe Jouffrais, and Frank Bremmer. sual system, up to high order visual areas of the parietal and
Eye position effects on the neuronal activity of dorsal premotor temporal cortices. Ultimately, visual information reaches the
cortex in the macaque monkey. J. Neurophysiol. 80: 1132–1150, premotor cortical regions, where visually guided reaching
1998. Visual inputs to the brain are mapped in a retinocentric movements are planned (for reviews, see Boussaoud et al.
reference frame, but the motor system plans movements in a body- 1996; Caminiti et al. 1996). On the other hand, the motor
centered frame. This basic observation implies that the brain must
system seems to code movements to locations specified rela-transform target coordinates from one reference frame to another.
tive to shoulder or body axis not in a retinocentric frame ofPhysiological studies revealed that the posterior parietal cortex may
reference. The question then is how the brain transforms thecontribute a large part of such a transformation, but the question
remains as to whether the premotor areas receive visual informa- coordinates of a visual target from retinocentric coordinates
tion, from the parietal cortex, readily coded in body-centered coor- to body-centered coordinates. This question has motivated
dinates. To answer this question, we studied dorsal premotor cortex several studies in the past 20 yr in both psychophysics (for(PMd) neurons in two monkeys while they performed a conditional reviews see Abrams 1992; Flanders et al. 1992; Soechting
visuomotor task and maintained fixation at different gaze angles.
and Flanders 1992), neurophysiology (see Andersen et al.Visual stimuli were presented on a video monitor, and the monkeys 1993, 1997; Jeannerod 1991), and modeling (Pouget andmade limb movements on a panel of three touch pads located at
Sejnowski 1997; Pouget et al. 1993; Zipser and Andersenthe bottom of the monitor. A trial begins when the monkey puts
1988). From a conceptual point of view, the prevailing ideaits hand on the central pad. Then, later in the trial, a colored cue
instructed a limb movement to the left touch pad if red or to the has been that this ‘‘coordinate transformation’’ is performed
right one if green. The cues lasted for a variable delay, the in- in a serial or hierarchical manner with progressive shifts of
structed delay period, and their offset served as the go signal. The target location from retinocentric to head-centered to body-
fixation spot was presented at the center of the screen or at one of centered coordinates (Flanders et al. 1992; Jeannerod 1991).
four peripheral locations. Because the monkey’s head was re- In most models of coordinate transformations between refer-
strained, peripheral fixations caused a deviation of the eyes within
ence frames, retinal and eye position signals are conceivedthe orbit, but for each fixation angle, the instructional cue was
to converge at low levels of the visual pathways, where apresented at nine locations with constant retinocentric coordinates.
head-centered representation of visual space is computed.After the presentation of the instructional cue, 133 PMd cells dis-
Then, at later stages, head position signals are used to createplayed a phasic discharge (signal-related activity) , 157 were toni-
cally active during the instructed delay period (set-related or prepa- a body-centered representation, which is used by the motor
ratory activity) , and 104 were active after the go signal in relation output stage, in conjunction with limb position signals, to
to movement (movement-related activity) . A large proportion of produce movements in space. One of the brain regions
cells showed variations of the discharge rate in relation to limb thought to play a major role in coordinate transformation
movement direction, but only modest proportions were sensitive
and space coding is the posterior parietal cortex. Within theto the cue’s location (signal, 43%; set, 34%; movement, 29%). inferior parietal lobule, neurons have been shown to receiveMore importantly, the activity of most neurons (signal, 74%; set,
retinal signals, orbital eye position signals, and head-position79%; movement, 79%) varied significantly (analysis of variance,
signals (Andersen and Mountcastle 1983; Andersen et al.P  0.05) with orbital eye position. A regression analysis showed
that the neuronal activity varied linearly with eye position along 1985, 1990b; Bremmer et al. 1997a,b; Brotchie et al. 1995).
the horizontal and vertical axes and can be approximated by a two- Neurons with activity that reflects a convergence of retinal
dimensional regression plane. These data provide evidence that and eye position signals also have been reported in the pa-
eye position signals modulate the neuronal activity beyond sensory rieto-occipital region (Galletti et al. 1991, 1995). Neuroana-
areas, including those involved in visually guided reaching limb tomic studies have shown that the parietal and parieto-occipi-
movements. Further, they show that neuronal activity related to
tal areas are the major source of visual inputs to the premotormovement preparation and execution combines at least two direc-
cortex (Cavada and Goldman-Rakic 1989; Johnson et al.tional parameters: arm movement direction and gaze direction in
1996; Tanne´ et al. 1995; Wise et al. 1997), known for itsspace. It is suggested that a substantial population of PMd cells
codes limb movement direction in a head-centered reference frame. role in the planning of visually guided limb movements.
This anatomic organization of the parieto-premotor cortex
suggests that premotor cortex neurons receive information
I N T R O D U C T I O N
about target location in body-centered coordinates, the ap-
propriate reference frame for the planning of limb move-The brain receives visual inputs cast in retinal coordinates,
and the retinotopic maps are propagated throughout the vi- ments. This view has received support from the fact that
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FIG. 1. Schematic representation of the behavioral
task. A : cartoons show the monkey sitting in front a
video monitor and depict the major steps in the perfor-
mance of a trial. Each trial begins when the monkey
puts its hand on a central pad located at the bottom of
the screen and fixates a small white visual stimulus
presented at the screen center. Then a larger white stim-
ulus, termed the precue (PC), is presented at a given
location. That stimulus goes off, and after a variable
delay, another stimulus is presented at the same location
as the precue (the motor instructional cue, or MIC).
MIC cue can be either red ( top) or green (bottom) ,
instructing a movement from the central pad to the left
or to the right one, respectively. It remains on for a
variable delay period during which the monkey must
withhold movement until a go signal is given by the
cue’s offset. Note that the monkey must maintain fixa-
tion throughout the trial until the go signal. B : sequenc-
ing of task events. Upward and downward deflections
in a line indicate the onset and offset of that stimulus,
respectively. Variable delays are indicated by breaks in
the corresponding lines. Rew, reward. Four epochs are
depicted at the bottom (see text for details) . C : exam-
ples of trials. In trials 1 and 2, the MIC cue remains at
identical retinal coordinates while gaze angle changes.
In trials 1 and 3, gaze and retinal coordinates of MIC
change, but the cue remains at constant head-centered
coordinates. a–c : delay before MIC onset, the delay
after MIC onset, and the go signal, respectively.
some cells in the ventral premotor cortex (PMv) of monkey position signals to represent target information, and to plan
limb movement direction in space. The present study washave visual responses independent of eye position (Fogassi
et al. 1992; Graziano et al. 1994). However, there is evi- undertaken to further examine this issue by investigating the
effects of orbital eye position on the neuronal properties indence that the same premotor area contains many cells with
retinocentric receptive fields and visual responses modulated the dorsal premotor area (PMd).
The rationale in choosing PMd is that several studies haveby gaze angle (Boussaoud et al. 1993), in a manner similar
to that described for parietal cortex neurons (Andersen et established that it plays a crucial role in visually guided reach-
ing limb movements. Single-unit recordings in awake monkeysal. 1985, 1990b). These findings raise the possibility that
single neurons in the premotor cortex may use orbital eye performing limb movement tasks have shown that PMd neu-
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FIG. 2. Surface plots of the recording sites. Lateral views of the anterior half of the right hemispheres of the 2 monkey
brains, showing the locations of the recording sites (l) . Front of the brain is to the right. Ce, central sulcus; IP, intraparietal
sulcus; iAr and sAr, inferior arcuate sulcus, respectively; P, sulcus principalis; PMd, dorsal premotor cortex; M1, the primary
motor cortex.
for other neurophysiological and anatomic studies (Kermadi androns discharge in relation with the direction and amplitude of
Boussaoud 1995; Tanne´ et al. 1995). Each monkey was seated inlimb movements (Boussaoud and Wise 1993a,b; Caminiti et
a primate chair, with the head firmly fixed, 32 cm in front of aal. 1991; Crammond and Kalaska 1994; di Pellegrino and
computer screen, and used the left hand to perform the task (Fig.Wise 1993; Fu et al. 1993, 1995; Kalaska and Crammond 1). Located at the bottom of the screen was a panel of three metal1995, 1996; Kurata and Wise 1988; Riehle and Requin 1989; touch pads, a central one aligned on the monkey’s body axis, oneTanji et al. 1988; Weinrich and Wise 1982; Wise 1984). In 12 cm to the right of that axis, and one 12 cm to the left. Eye
contrast to the ventral premotor area (PMv) and the dorsolat- position was monitored using a scleral search coil. The trials begin
eral prefrontal cortex, PMd is much more related to movement when the monkey puts its hand on the central pad, and fixated a
preparation per se, than to attention or sensory processing 0.2 1 0.27 fixation point. After a delay (250 ms) of steady fixation,
a 2 1 27 white square appeared at one of nine locations forming(Boussaoud and Wise 1993a,b; di Pellegrino and Wise 1993;
a grid. This stimulus served as a precue (PC), which directs theKurata 1988), and its temporary inactivation in monkeys re-
monkey’s attention to a given location. Next, after a variable delaysults in directional errors (Kurata and Hoffman 1994). Thus
(0.5–1 ms), a colored square of the same size was presented atPMd stands as one of the premotor areas most related to
the previously cued location. This stimulus (the motor instructionalthe initiation and execution of reaching limb movements, as
conditional cue, MIC) guided the monkey’s motor response ac-
opposed to sensory processing, and for that reason it is suited
cording to a conditional rule: a red MIC instructed a movement tofor examining whether the neuronal activity associated with the left touch pad, a green MIC instructed a movement to the right,
limb movements varies with changes in gaze angle. We exam- independently of their spatial location. The MIC cue was presented
ined PMd neurons while monkeys fixated at various angles and for a variable delay (1–3 s, 0.5-s steps) , and the monkey had to
made identical limb movements and found that their activity await for its offset, the go signal, to perform the appropriate re-
sponse. After the go signal, the monkey had 650 ms to contact theis modulated highly by orbital eye position. The observed
appropriate touch pad to receive a liquid reward (Fig. 1B) . If themodulation of activity often takes the form of linear changes
monkey broke fixation or releases the central pad at any time duringwith deviations of gaze angle along the horizontal and vertical
the pertinent part of the trial, that trial was aborted, and anotheraxes. These data suggest that a population of PMd single
trial was initiated after an intertrial interval of 1.0 s.neurons code limb movements in a head-centered reference
The fixation point was presented at five screen locations definedframe. A brief report of the present data has appeared before by their screen coordinates: a central fixation (0,0) , fixation to the(Boussaoud 1995).
upper left (010,10), upper right (10,10), lower left (010,010),
and lower right (10,010) quadrants of the screen. For each ofM E T H O D S
these fixation points, the visual cue was presented at the following
Animal training and the behavioral paradigm retinal coordinates: (0,0) , (0,10), (010,10), (010,0) ,
(010,010), (0,010), (10,010, (10,0) , and (10,10). When theTwo rhesus monkeys (Macaca mulatta) , 5–6 kg, were trained
to perform a conditional visuomotor task. They both were subjects fixation point moves to a new location, visual stimuli moved ac-
J492-7/ 9k2c$$se19 08-11-98 14:33:00 neupa LP-Neurophys
EYE POSITION EFFECTS IN DORSAL PREMOTOR CORTEX 1135
(1980). Each monkey then was allowed a 1-wk postsurgical recov-
ery during which it received oxaciline as an antibiotic (Bristopen;
50 mgrd01rkg01 of body wt im), paracetamol for analgesia (Doli-
prane; 80 mg twice a day, orally) , and eye drops of antibiotics
(Chibrocadron, daily for 5 days) . Then they were trained to per-
form the task with fixation until they reached90% correct perfor-
mance and underwent the second surgery. In this surgical session,
a stainless steel recording chamber (36 1 27 mm) was implanted
over the frontal lobe, roughly centered on the dorsal premotor
region using gyral impressions in the skull (Wolpaw 1979). The
dura inside the chamber was left intact and covered with a topical
antibiotic cream (Staphylomycine) . A plexiglas cover was screwed
on the chamber and was removed before each recording session.
The animals then were given 1 wk of postsurgical recovery during
which they were cared for as described earlier before the recordings
began.
Recording and data analysis
Glass-coated, tungsten electrodes (0.5 MV impedance) were
employed to record extracellular neuronal activity using conven-
tional techniques. Electrodes were inserted into the recording
chamber directly through the dura, i.e., without the use of a guide
tube. Near the end of the experiments, electromyographic (EMG)
activity of hand, shoulder, neck, and trunk muscles was recorded
with intramuscular stainless steel electrodes in monkey 1 while he
performed the task. EMG signals were amplified, filtered with a
band-pass of 10 Hz to 10 kHz, and discriminated with a window
discriminator and recorded as pulse replica. A total of 16 muscles
were recorded. Among them, the trapezius, gluteus maximus, infra-
spinatus, lumbar paravertebral, and latissimus dorsi were monitored
bilaterally, whereas the deltoid, flexor carpi radialis and carpi ul-
naris, biceps, triceps, and supraspinatus muscles were monitored
on the performing side only (left) . The isolated action potentials
FIG. 3. Behavioral data. Response time (RT) in milliseconds for move- and EMG were collected together with the behavioral events using
ment to the right vs. to the left for MIC cues presented in the left hemifield a PC-based software (Cortex, courtesy Robert Desimone, National( left) , the right hemifield (right) , or on the vertical meridian (middle) . Institute of Mental Health) . The data were collected for correctly
performed trials in interleaved blocs of three trials per target loca-
tion and per eye position.cordingly and thus remained at constant retinal coordinates (Fig.
Peri-event histograms were constructed for all recorded cells1C, trials 1 and 2) . Among the nine retinal locations, however,
with neuronal activity aligned on various task events, includingthere were stimuli that also remained at identical screen locations
the onset and offset of visual cues and the end of movement.across gaze positions (Fig. 1C, trials 1 and 3) . In monkey 2, we
Analysis of neuronal activity focused on the discharge rate mea-also varied the location of the fixation point by steps of 57 along
sured during four major epochs (see Fig. 1B) : precue activity,the horizontal meridian. The fixation point was presented at (010,
measured 100 ms after the presentation of the precue (epoch 1 0), (05,0) , (0,0) , (5,0) , and (10,0) . Because the head was re-
200 ms); a post-MIC, or signal-related activity, taken 100 ms afterstrained, peripheral fixations caused deviations of the eyes within
MIC onset (epoch 2  200 ms); an instructed delay, or set-relatedthe orbits.
activity (epoch 3  500 ms) measured just before the go signal;
and a response time, or movement-related activity (epoch 4  500Surgery
ms) measured after the go signal. A one- or two-factor analysis
of variance (ANOVA, Wilkinson, SYSTAT, Evanston, IL) wasSurgical procedures and animal care were in accordance with
the Guiding Principles in the Care and Use of Laboratory Animals performed on the mean discharge rate of each task-related cell to
determine the effects of the different parameters examined (seeof the National Institutes of Health, and the European Community’s
guidelines for animal protection and use for experimentation. Sur- further) . The statistical analysis was aimed at testing the effects
of the retinal location of the MIC cue, and those of gaze angle ongery was performed under aseptic conditions and deep anesthesia.
Each monkey was first tranquilized with ketamine hydrochloride the neuronal activity. The same analysis was applied to behavioral
parameters, namely the response times (time between MIC offset(Imalgen; 30 mg/kg im), then deeply anesthetized with propofol
(Diprivan; 0.25 mgrmin01rkg01 of body wt iv) . Heart rate and and target acquisition) and EMG activity.
In addition, a two-dimensional linear regression analysis [statis-oxygen saturation were monitored throughout surgery, and the ani-
mal’s temperature was maintained within the physiological range tical model: z  c / a∗x / b∗y , where z represents the discharge
rate, c the intercept, a and b the slopes along the horizontal (x)by a heating pad. In the first session, performed after each monkey
has learned the conditional rule without fixation, a head-restraining and vertical (y) axes, respectively] was applied to the mean activity
of individual cells, as well as to the activity averaged across thedevice and a coil were implanted. The head-restraining device
consisted of a stainless steel bar with a circular flat base that was population, measured during the three post-MIC cue epochs (sig-
nal, set, and movement epochs) . R2 values and F ratio were com-cemented on the occipital pole of the skull. The coil was implanted
under the conjunctiva following the procedure of Judge et al. puted for validating the planar model as fit to the observed data.
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FIG. 4. Samples of eye movement recordings. Five
displays represent 5 different gaze angles, indicated in
degrees in parentheses. In each display, the 2 groups of
lines represent the recordings of eye position along the
horizontal (x) and vertical (y) axes during several trials,
aligned on the go signal (vertical line) . Thick horizontal
bars indicate the average time of presentation of the MIC
cue (1.5 s) . Two arrow heads in each display indicate
the shortest and longest RTs, respectively. In each trial,
the upward deflection of the line corresponds to a saccade
to the right (for the x axis) or up (for the y axis) . MIC
cue was red (instructing a leftward arm movement) and
was presented at various screen locations.
Histology ODS, for each MIC cue location and each gaze angle. Figure 3
illustrates the RTs for both monkeys. The statistical analysis
Near the end of recording neuronal data, electrolytic lesions (ANOVA) of the RT data shows that there was no significant(10 mA for 15 s, cathodal current) were made in six electrode
effect of gaze angle. However, RTs were affected by both thepenetrations in monkey 1. The recording sites were later recon- location of MIC cues and the direction of limb movement. Asstructed using the retrieved electrolytic lesions. In monkey 2, the
Fig. 3 shows, RTs were shorter (monkey 1) or longer (mon-chamber and head fixation device had to be removed, due to an
key 2) for movements to the left than those for movementsinfection, before the recordings were completed. In this animal,
to the right, despite the fact that both monkeys used the lefthistological reconstruction was based on the remaining lesions
caused by electrode penetrations. However, the bone flap removed limb to perform the task.
at the time of chamber implantation was used to obtain a map of
EYE MOVEMENTS. As described in METHODS, monkey 2 wasthe sulci underneath (Wolpaw 1979). Electrode penetrations were
trained to fixate throughout the trial period up to the end ofmade relative to the estimated location of the superior arcuate
movement, whereas monkey 1 was allowed to move its eyessulcus with good accuracy (Fig. 2) . At the end of all the experi-
after the go signal. Analysis of eye movement recordingsments, each monkey was anesthetized deeply with pentobarbital
sodium (75 mg/kg) and perfused intracardially with 3% paraform- shows that, even in monkey 1, the eyes begin to move rela-
aldehyde, followed by sucrose solutions of increasing concentra- tively late, with response times comparable with those of
tions for anatomic purposes. The brain was removed from the limb movements (Fig. 4) . Thus during the first period of
skull, photographed, sectioned on a freezing microtome at 40-mm the RTs (as measured above), orbital eye position is the
thickness, mounted on glass slides, and stained for Nissl substance
same as it was during the trial period before the go signal.
with thionin. Surface projections of the recording sites and the We thus examined the effects of gaze angle on the neuronalestimated track of each penetration were plotted by reference to
activity measured during the response time period (move-the recovered electrolytic lesions (monkey 1) , or the estimated
ment-related activity) in both monkeys.location of the superior arcuate sulcus (monkey 2; see Fig. 2) . No
attempt was made to identify individual tracks, but the depth of EMG ACTIVITY. Among the 16 muscles recorded in monkey
the recording sites was reconstructed with the tracks. Previously 1, we made two major observations. First, there was typicallydescribed cytoarchitectonic criteria (Sessele and Wiesendanger
no EMG activity during the precue period or during the1982; Weinrich and Wise 1982; Wise 1984) were used to distin-
instructed delay period, but all muscles displayed activity inguish PMd from M1.
relation to movement execution (see examples in Fig. 5) .
This movement-related EMG activity varied with movement
R E S U L T S direction in most cases (11/16 muscles) . Second, very few
muscles (2/16) showed significant variations of EMG activ-Behavioral data
ity in relation to gaze angle (ANOVA, P  0.05) during
the instructed delay period, although the activity of nearlyRESPONSE TIMES. The monkeys performed the task at
90% success rate. We measured the means and standard half of the sample varied with gaze during the movement
period (7/16). Figure 5 illustrates examples of gaze effectsdeviations of the response time (RT), as defined in METH-
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FIG. 5. Examples of electromyographic (EMG) activity patterns. Poststimulus histograms were obtained from 20 to 40
trials aligned on the go signal (arrow), while monkey 1 made a limb movement to the left (L) or to the right (R). Binwidth,
20.4 ms; vertical scale, impulses/s, same for all histograms. Top : gaze-independent EMG activity. Note the absence of EMG
activity during the task period before the go signal. Also, note the relative constancy of the burst of activity after the go
signal across the 3 gaze angles. Bottom : examples of gaze effects on EMG activity (see text for details) .
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TABLE 1. Summary of cell properties by task period Neuronal data
Number of Neurons GENERAL PROPERTIES. A total of 241 task-related neurons
were recorded from PMd in the two monkeys (Fig. 2) .
Total task-related 241 Among them, 205 have been studied sufficiently as to deter-Total studied 205
mine their properties, by visual inspection, and classify themMonkey 1 179
into the categories summarized in Table 1. It appears that,Monkey 2 26
Signal only 5 in agreement with previous studies (Boussaoud and Kermadi
Set only 23 1997; Boussaoud and Wise 1993a,b; di Pellegrino and Wise
Movement only 26 1993; Kermadi and Boussaoud 1995), a minority of PMdSignal and set 69
cells discharge in relation to visual cues when they simplySignal and movement 12
Set and movement 10 direct spatial attention with no instructional meaning. As
Signal, set, and movement 55 Table 1 shows, only 14 cells showed activity outside the
Total signal 141 instructional period, among which 12 were active in relationTotal set 157
to the PC onset or offset and 2 were active in anticipationTotal movement 104
of the instructional cue. Figure 6A illustrates an example ofOther activity types 14
cells with precue activity. It begins with a latency of 150
ms and lasts for 200–300 ms thereafter. For this cell, PC
activity is spatially selective in that it appears only if theon EMG activity of two muscles. As the figure shows, when
the monkey looks straight ahead, the left trapezius displayed PC is presented at the fixation point. However, despite its
apparent visual nature, the cell’s discharge differs dependingtonic activity during the PC and the instructed delay period
for both left and right trials. The activity during these two on the instructional significance of MIC cues presented later
in the trial. If MIC is red, no activity is observed (Fig. 6A,task periods increased significantly (ANOVA, P  0.05)
when gaze was deviated to the right and decreased dramati- top) , but if the cue is green (Fig. 6A, bottom) , a phasic,
signal-related activity follows the cue’s onset and lasts forcally when gaze was deviated to the left. The phasic, move-
ment-related activity is significantly stronger for movement 400 ms. Thus although the neuron appears to be related
to spatial attention, it has clear motor preparatory propertiesto the left versus to the right and also varied with gaze angle.
Likewise, the lumbar paravertebral muscle was differentially as it responds selectively to instructional cues based on the
direction of the upcoming movement.active with gaze angle. These observations will be discussed
later in relation to the possible sources of gaze effects. Unlike the example described above, the vast majority of
FIG. 6. Precue vs. MIC-related activity in
PMd. A : example of a PMd cell with activity
related to the precue presentation. Trials are
grouped by limb movement direction (indicated
by the horizontal arrow). In the raster displays,
each vertical tick indicates the time of occur-
rence of an action potential. One line of vertical
ticks represents a trial worth of data. Trials are
aligned on the onset of the precue (PC; vertical
line) . Beneath each raster line, the square marks
the time of onset of the MIC, the plus sign shows
the time of offset of MIC (Go), and the end
of movement (target acquisition, TA). In each
raster, the precue and the MIC cue are identical
in their location. Top : MIC is red (movement
to the left touch pad). Bottom : MIC is green
(movement to the right) . B : trials are aligned
on the MIC cue onset. The plus sign to the left
of the vertical line indicates the PC onset, the
square to the right of that line represents MIC
offset (Go), and the plus sign target acquisition
(TA). Scale bar, 10 mm; Binwidth, 20.4 ms;
vertical scale, impulses/s. Note the differential
activity depending on movement direction.
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FIG. 7. Examples of post-MIC activity
patterns. A–D : activity for 4 different PMd
neurons. In A–C, same conventions as in
Fig. 6B. In D, same conventions except that
the trials are aligned on the Go signal. A :
cell with phasic activity shortly after MIC
onset (signal-related activity) and during
the response time period (movement-re-
lated activity) . B : cell with signal-related
activity and set-related activity. C : cell with
set- and movement-related activity. D : cell
with only movement-related activity. All
other conventions are as in Fig. 6.
PMd cells discharge preferentially following motor instruc- presents a summary of this analysis. Activity variations re-
lated to target location in retinocentric coordinates, referredtional cues than after the precue. A typical example is shown
in Fig. 6B. In this cell, there is no activity after the PC, to as a ‘‘retinal effect,’’ were found to be significant in a
modest number of cells. Interestingly, the proportion of cellswhereas a strong discharge follows the onset of the MIC
cue. Moreover, the neuronal discharge reflects the direction with activity that changed with the retinal location of MIC
cues varied depending on the task epoch considered withof the upcoming arm movement. In the example of Fig. 6B,
the cell has a vigorous discharge after MIC onset when it the highest proportion during the earliest epoch after MIC
onset (e.g., signal-related activity; 43%). The proportionsinstructs a movement to the left ( top) but no activity for a
MIC instructing a movement to the right (bottom) . In the were relatively lower for set-related (34%) and movement-
related (29%) activity. Figures 8 and 9A illustrate this retinalDISCUSSION, we will argue that such selectivity is unlikely
to reflect color processing per se. effect on signal- and set-related activity, respectively, of two
different neurons.Among the cells with activity variations related to the
MIC cue, 141 cells were classified as signal-related, 157 as In contrast to stimulus effect, the vast majority of cells
showed significant variations of activity in relation to theset-related, and 104 as movement-related. This classification
does not preclude that a given cell display two or all three direction of the upcoming limb movement (see Table 2).
This direction sensitivity was observed in all three task peri-activity patterns. Thus a given cell can be classified into
more than one category. Representative examples of these ods, but it was relatively stronger during the set and move-
different patterns of activity are shown in Fig. 7.
To determine the effects of gaze angle on the neuronal TABLE 2. Retinal, gaze, and movement effects by task period
discharge rate, we selected only cells that were studied under
at least three different eye positions. Table 2 summarizes Task Retinal Movement
Period Effect Gaze Effect Effectthe effects of gaze angle as well as MIC cue location by
task period. It appears that gaze angle affects significantly
Signal 57/133 (43) 99/133 (74) 96/133 (72)(P  0.05) the discharge rate of a large proportion of cells Set 53/157 (34) 124/157 (79) 150/157 (96)
irrespective of the task period analyzed. Movement 15/52 (29) 41/52 (79) 43/52 (83)
EFFECTS OF STIMULUS LOCATION AND MOVEMENT DIRECTION.
Numbers and proportions (in percent in parentheses) of cells with activityWe tested for variations of cell activity with MIC cue’s that varied significantly (analysis of variance, P  0.05) with retinal stimu-
retinal location for a given movement direction and with lus location, orbital eye position or limb movement direction are summa-
rized for three selected task periods.movement direction for a given stimulus location. Table 2
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age, when the monkey fixated in the preferred gaze direction
signal-related activity was nearly twice higher (48 { 23
spikes/s) than the rate observed when the monkey gazed in
the nonpreferred direction (25 { 18). For set-related activ-
ity, the average discharge rate varied between 18 { 14
spikes/s for the nonpreferred gaze direction and 32 { 18
spikes/s for the preferred direction. Finally, movement-re-
lated activity varied between 34 { 21 and 58 { 27 spikes/
s with gaze direction.
Gaze effect on signal-related activity. Of the 133 PMd
signal-related cells analyzed quantitatively, 99 showed
significant activity variations with gaze angle. Figure 10
shows an example. The graph in Fig. 10 illustrates signal-
related activity of a PMd cell, measured for a MIC cue
presented at a constant retinal location when gaze angle
changed. Signal-related activity in this neuron is selective
for leftward movement and shows, in addition, significant
variations with gaze angle. Less important variations are
observed for the cue presented at the same location but
instructing a movement to the right. The rasters of Fig.
10 illustrate the neuronal discharge for two selected gaze
angles. It appears that the neuron’s signal-related activity
is much more vigorous when gaze is at (10,010) than
when it is at (10,10) .
Gaze effect on set-related activity. Of the 157 PMd set-
related cells examined, 124 showed significant activity varia-
tions with gaze angle. Figures 11 and 12 show representative
examples. In Fig. 11, the graph shows that set-related activity
is direction-sensitive in that it is vigorous when the upcom-
ing movement is to the right and nearly absent when move-
ment is to the left. In addition, set activity varies dramatically
with gaze angle. The cell’s discharge rate is much higherFIG. 8. Effect of stimulus location and movement direction on signal-
related activity of a PMd cell. Rasters and histograms follow the same for gaze at center and to the left than for gaze directed to
conventions as in Figs. 6B and 7. Large square to the left of each raster the right. The weakest neuronal discharge is observed for
represents the status of the video monitor, and the cross at its center indicates gaze to the lower right quadrant, which coincides with thethe fixation point. Horizontal arrow indicates the direction of limb move-
direction of the forthcoming limb movement. A differentment instructed in each case. A : red MIC (filled square) is presented in the
top right corner, and the cell displays a phasic burst of activity shortly pattern of set-related activity modulation by gaze angle is
after MIC onset. B : green MIC (open square) is presented at the same illustrated in Fig. 12. In this case, set activity was observed
location as in A. C : same cue as in A but presented at a different retino- for both leftward and rightward limb movements, but thecentric coordinates. Note that the cell discharge is dependent on movement
degree of selectivity for movement direction varied withdirection and MIC cue’s location. Scale bar, 1 s, vertical scale, impulses/
s. gaze. When gaze is straight ahead or deviated to the left,
there is no significant difference in the discharge rate for
movement to the left versus to the right. However, whenment periods than in the signal period. Examples of cells
gaze is deviated to the right, the discharge rate is significantlywith directional preference are shown in Figs. 6B, 8, 9A,
higher during the preparation of a leftward movement thanand 10–13. In some cases, both stimulus and movement
effects can be observed. For example, Fig. 8 shows that the during that of a movement to the right. These two examples
cell’s discharge is only observed following a red MIC cue illustrate one of the most salient aspect of gaze effects in
(compare A and B) . Yet, the same red MIC cue presented PMd consisting of a modulation of the degree of neuronal
within the lower visual hemifield evokes virtually no activ- selectivity for limb movement direction.
ity. Another example can be found in Fig. 9A for set-related Gaze effect on movement-related activity. Of the 52
activity. Here, the cell is active only during the preparation PMd movement-related cells analyzed, 41 showed signifi-
of a limb movement to the right, and the activity changes cant activity variations with gaze angle. Figure 13 shows an
significantly when stimulus location varies. example, which, like the majority of PMd cells, has differen-
tial activity during the response time period depending onEFFECT OF GAZE ANGLE. Gaze angle affected the activity of
movement direction. In addition to the clear effect of limba vast majority of PMd cells in all the task periods examined.
movement-direction on the cell’s discharge rate, the graphTable 2 summarizes the proportions of cells with activity
in Fig. 13 illustrates the variations of activity with orbitalthat varied significantly with gaze angle for signal, set, and
eye position. A clear illustration can be seen in the rastersmovement periods, and Figs. 9B and 10–13 illustrate repre-
and histograms (Fig. 13, right) . A much stronger dischargesentative examples. Gaze effect was typically large and
highly significant (2-factor ANOVA; P  0.05). On aver- rate is observed for eye position in the lower left quadrant
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FIG. 9. Effect of stimulus location and
gaze angle on set-related activity in PMd.
A : mean discharge rate of a PMd cell dur-
ing the instructed delay period is repre-
sented as a function of stimulus angle, for
both movement directions, while the ani-
mal fixated straight ahead. Display at the
bottom shows the video screen with the an-
gular positions (in degrees) of the MIC
cues. Note that this cell combines a move-
ment directional preference, and an effect
of stimulus position. B : mean discharge
rate of another PMd cell is represented as
a function of orbital eye position, for a MIC
cue presented at retinal coordinates [Ret.
Coord.: (10,010)] . Note that the cell’s ac-
tivity is increased dramatically by fixations
to the lower left corner [(010,010)] , or
to the lower right corner [(10,010)] of the
screen. Vertical bars represent half the stan-
dard deviation. Vertical scale, impulses/s.
of the screen, (010,010), compared with fixation at the regression planes are shown in Fig. 15. In Fig. 15A, the
mean signal-related activity was strongest when the monkeyupper right quadrant, (10,10).
Gaze effect on other types of activity. Gaze angle affected fixates to the right half of the screen, weakest when the
monkey fixates to the left half, and intermediate for centralthe neuronal activity during additional task periods including
activity associated with the precue as well as that related to fixation. The cell in Fig. 15B (same as in Fig. 11) showed
a significant fit for set-related activity associated withanticipation of visual stimuli. Figure 14 shows an example
of cells the activity of which during the task period that rightward limb movement. In this example, the activity de-
creased linearly as gaze direction shifted from left to right.precedes the MIC onset varies dramatically with eye posi-
tion. When recorded during central fixation, this neuron dis- Finally, Fig. 15C shows an example of cells with movement-
related activity that fits significantly within a linear regres-plays moderate and inconsistent activity in anticipation of
the MIC cue (center of Fig. 14). Analysis of the cell’s sion plane. These examples illustrate different gradients of
activity, represented by the direction of the slope of theactivity shows that it is not correlated with the onset or offset
of the precue nor with the onset of the MIC cue or the regression plane, in relation to gaze angle for individual
neurons.direction of the upcoming limb movement. Most impor-
tantly, it appears that the neuron’s activity depends on the In addition to the regression analysis at the single cell
level, we also performed a population analysis of the distri-fixation angle, with a much stronger and more consistent
activity when the monkey fixates to the lower left than when bution of the slopes and intercepts of the regression planes
and fitted a two-dimensional (2-D) regression plane to theit fixates to other screen locations.
Regression analysis. We applied a regression analysis to mean discharge rate computed for the total sample of cells.
Figure 16 shows the distribution of the intercepts of the 2-the mean discharge rate of cells and found that many of
them changed their activity in a linear manner with variations D regression planes for leftward and rightward limb move-
ments, and Fig. 17 illustrates the distribution of the slopesof eye position (Table 3). In the majority of neurons, the
modulation of the activity may be approximated by a two- obtained for each movement direction. Statistical analysis
revealed that, on average, intercept values were not signifi-dimensional linear regression function with a significant fit
(P  0.05). In addition, the discharge rate as a function of cantly different for the two movement direction (Mann-
Whitney rank test: P  0.5) . In addition, the distribution ofhorizontal and vertical eye position may be fitted by a linear
regression plane in one or all of the task periods analyzed. the directions of the gradients did not deviate significantly
from a uniform distribution (P  0.6) . Finally, Fig. 18On average, 56–67% of cells showed a significant fit at least
in one task period, and 58–61% of cells showed a significant shows the 2-D regression planes fitted to set-related activity
averaged across a sample of 114 PMd cells. It appears that,fit at least along one axis. Representative examples of the
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FIG. 10. Effect of gaze angle on signal-related activity of a PMd cell. Graph ( left) shows the mean discharge rate plotted
for different gaze angles, when the MIC cue was presented at retinal coordinates (010,10). a and b mark the gaze angles
for which the rasters are shown (right) . Same conventions and abbreviations as Figs. 6 and 9. Vertical scale, impulses/s.
at least two parameters: limb movement direction and gazefor both movement directions, the regression planes are vir-
angle. By contrast, the location of the instructional cue af-tually flat for all task epochs analyzed. These observations
fected the neuronal activity of a relatively lower proportionare an indication that, at the population level, there is no
of PMd cells, in agreement with previous studies (Boussaouddirectional bias due to the modulatory effect of neuronal
and Wise 1993b; Crammond and Kalaska 1994; di Pellegrinoactivity by gaze angle.
and Wise 1993). Indeed, one salient aspect of PMd neuronal
D I S C U S S I O N activity is its close correlation with movement rather than
the visuospatial attributes of the sensory cues that triggerWe found that signal-, set-, and movement-related activity
of a vast majority of dorsal premotor cortex cells varies with the movement (Boussaoud and Kermadi 1997; Boussaoud
FIG. 11. Effect of gaze angle on set-related activity of a PMd cell. Same format as Fig. 10. For conventions and
abbreviations, see Figs. 6 and 9. Vertical scale, impulses/s.
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FIG. 12. Effect of gaze angle on set-related activity of a PMd cell. Same format as Figs. 10 and 11. For conventions and
abbreviations, see Figs. 6 and 9. Vertical scale, impulses/s.
and Wise 1993b; Crammond and Kalaska 1994; Kermadi 1993a; di Pellegrino and Wise 1993). Although the present
design did not control for attention nor distinguish betweenand Boussaoud 1995; di Pellegrino and Wise 1993) or cues
that simply reorient spatial attention (Boussaoud and Wise stimulus and movement effects by having the same stimulus
FIG. 13. Effect of gaze angle on movement-related activity of a PMd cell. Same format as Figs. 10–12, except that the
trials are aligned on the end of movement (target acquisition, TA). For conventions and abbreviations, see Figs. 6 and 9.
Vertical scale, impulses/s.
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FIG. 14. Effect of gaze on anticipatory activity of a PMd cell. Raster plots and histograms for 5 fixations. Fixation straight
ahead is at the center, the other fixations are indicated by the position of each plot relative to the center. Same conventions
as Figs. 6 and 9. Note the increase of anticipatory activity with fixation to the lower left corner of the screen.
instruct a movement in opposite directions, it is unlikely did differentiate between stimuli based on their color. Thus
despite this control limitation, it is reasonable to assume,that what we refer to as directional preference reflects color
processing per se. Indeed, our previous experiments that based on earlier studies that when the discharge rate of a
PMd cell following a green MIC differs from that followingcontrolled for such parameters (Boussaoud and Kermadi
1997; Boussaoud and Wise 1993a,b; Kermadi and Bous- a red MIC, that difference reflects the direction of the forth-
coming movement rather than the difference in stimulussaoud 1995) have shown that none of the sampled PMd cells
color. Having said that, the present results bear on important
issues of visuomotor transformations such as the so-calledTABLE 3. Regression planes
coordinate transformation and the coordination of gaze and
Task reaching limb movements in space. We will discuss these
Period Signal, % Set, % Movement, % Total*, % issues in the following sections.
Global 52 46 40 65
Coordinate transformationPartial (x) 50 47 47 67
Partial (y) 40 40 37 57
The brain mechanisms for the transformation of retinocen-Total† 59 58 61 76
tric coordinates into head- or body-centered coordinates have
Percentage of cells with significant fit (P  0.05) of a linear regression been extensively investigated in recent years (for review,
plane to the cell discharge along both horizontal and vertical axes (Global;
see Andersen et al. 1993, 1997; Flanders et al. 1992). ItF2, 2), only the horizontal (Rx) or the vertical (Ry) axis. * Percentage of
generally is agreed that the neural mechanisms for localizingcells with a significant fit at least in one task period. † Percentage of cells
with a significant fit at least along one axis. a visual target relative to the body involve a variety of signals
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FIG. 15. Regression planes fitted to the activity of 3 PMd cells. Mean activity for 5 fixation angles (black circles) is
plotted against eye position along the horizontal and vertical axes. Shaded area represents the regression plane, the regression
equation of which is above each graph. Size of the bar between the circles and the plane represents the deviation of activity
from the plane. P value indicates the significance level of the fit. A : regression plane for signal-related activity after a red
cue (leftward limb movement) presented at 9 different retinal locations. B : regression plane for set-related activity for a
green MIC cue (rightward limb movement) presented at retinal coordinates (010,0) . C : regression plane for movement-
related activity when a green MIC cue was presented at retinal coordinates (10,0) .
including the retinal image of the target, orbital eye position, work models that have been trained to produce head-centered
coordinates from retinal and eye position information. Fur-and head position relative to the body. Neurophysiological
studies have shown that the posterior parietal cortex, includ- ther work in this area has shown that approximately half of
parietal neurons with activity that varies with orbital eyeing areas 7a and LIP, contains neurons with visual response
properties that vary with eye position in the orbit (Andersen position also are modulated by changes in head position,
thereby producing a gaze signal that may be used in theand Mountcastle 1983; Andersen et al. 1985, 1990b; Brem-
mer et al. 1997a,b) . The linear variations of the responses elaboration of a body-centered spatial coding (Brotchie et
al. 1995). The authors suggested that it is a gaze signal (eyeof these neurons with horizontal and vertical changes in eye
position, were termed planar gain fields by Andersen and position / head position) that combines with the retinal
location of targets to code their location relative to bodyhis colleagues. They are thought of as the mechanism that
allows the computation of target location in head-centered axis.
The modulation of neuronal visual responses by eye posi-coordinates using retinal and eye position signals at the neu-
ronal level (for reviews, see Andersen et al. 1993, 1997). tion has been reported in other areas of the brain, including
striate cortex (V1) (Guo and Li 1997; Trotter et al. 1992,The conjecture is that when taken together, a population of
parietal cells, each with its planar gain field, is capable of 1996), the parieto-occipital area (PO, also termed V6) (Gal-
letti et al. 1991, 1995), visual area V3A (Galletti and Battag-creating a distributed neural coding of target location in
head-centered coordinates. Such a hypothesis seems likely lini 1989), ventral premotor cortex and prefrontal cortex
(Boussaoud et al. 1993), internal laminar nuclei of the thala-as Zipser and Andersen (1988) have shown that similar
planar gain fields emerge in the hidden units of neural net- mus (Schlag et al. 1980), and the pulvinar (Robinson et al.
1990). In addition, orbital eye position appears to modulate
nonvisual properties of extrastriate cortex cells. For example,
auditory responses and saccadic activity have been shown
to change with eye position in LIP (Andersen et al. 1990b;
Mazzoni et al. 1996). Recently, Bremmer et al. (1997b)
have shown that eye position affects not only visual proper-
ties of cells in the middle temporal area (MT) and medial
superior temporal area (MST) but pursuit-related activity as
well. They also reported eye position effects on pursuit-
related and fixation-related activity in parietal areas LIP and
7A (Bremmer et al. 1997a). Thus eye position signals are
pervasive throughout much of the visual system, as well as
beyond, and modulate visual and nonvisual activity. Further-
more, modulation of neuronal activity in most of the re-
viewed studies takes the form of gain fields, perhaps sug-
gesting a common, distributed mechanism for coordinate
FIG. 16. Distribution of intercepts of the regression planes for leftward transformation.
and rightward limb movements (set-related activity) . On average, intercept
From a conceptual point of view, coordinate transforma-values were not significantly different for the 2 movements (Mann-Whitney
rank test: P  0.5) . tion has been thought of as a serial process that gradually
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FIG. 17. Distributions of the horizontal and vertical gradients of the regression planes of PMd cells for leftward and
rightward limb movements (set-related activity) . In the 2-dimensional plots (middle) , each data point represents the gradient
of an individual regression plane. Statistical analysis for both populations revealed that the distribution of the directions of
the gradients did not deviate significantly from a uniform distribution (leftward, P  0.7, rightward, P  0.6) . Histograms
above and beside the central illustrations represent the distribution of along a single dimension (horizontal and vertical,
respectively) . Normal distribution (represented by the dotted line) appears to be the best fit for the slope values along both
horizontal and vertical axes.
transforms retinocentric into body-centered frame of refer- For example, cells in the PMv and in the dorsolateral pre-
frontal cortex have retinocentric receptive fields, and theence (Andersen et al. 1993; Jeannerod 1991). However, the
distributed nature of eye position signals suggests that these magnitude of discharge is modulated by orbital eye position
(Boussaoud et al. 1993). These frontal areas are hierarchi-processing stages do not correspond to serially connected
levels of the pathways linking visual and motor cortical cally above the posterior parietal cortex, from which they
receive anatomic projections (Andersen et al. 1990a; Cavadaareas. Indeed, the findings that in frontal areas, including the
premotor cortex (Boussaoud 1995; Boussaoud et al. 1993; and Goldman-Rakic 1989; Johnson et al. 1996; Tanne´ et al.
1996). Other groups (di Pellegrino et al. 1992; Fogassi etJouffrais and Boussaoud 1996), a substantial proportion of
neurons have properties strongly resembling those of poste- al. 1996; Gentilucci et al. 1983; Graziano et al. 1994) found
that neurons in PMv code the location of visual stimuli rela-rior parietal cortex argue in favor of a distributed system.
FIG. 18. Regression planes for a popula-
tion of PMd cells (n  114). Same conven-
tions as in Fig. 15. Graphs represent the re-
gression planes for set-related activity for
movements to the left (A) or to the right (B) .
Note that both planes are virtually flat.
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tive to body parts; yet another study has shown that move- localization in both neurophysiological (Andersen et al.
1990b, 1993; Galletti et al. 1991, 1995) and neuropsycholog-ment-related activity of many PMv cells is modulated by eye
position (Mushiake et al. 1997). One possible explanation of ical studies (Abrams 1992; Gauthier et al. 1992). However,
the presence of eye position signals in the premotor cortexthese discrepancies is that PMv contains populations of cells
representing visuomotor information in different reference suggests that these signals may play a role in processes
beyond the level of coordinate transformation and targetframes. The present findings, as well as those published
previously (Boussaoud et al. 1993), indicate that a large localization, as suggested above. We propose that a set of
proportion of PMv cells and a substantial number of PMd PMd neurons, and possibly in other cortical areas such as
neurons have retinocentric receptive fields modulated by the medial parietal cortex (Ferraina et al. 1997), use the
gaze angle. The similarity between these neuronal properties direction of gaze to determine the desired direction of arm
and those described in the parietal cortex (Andersen et al. movement. Such a conjecture is supported by preliminary
1985, 1990b; Bremmer et al. 1997a,b) suggests that the data of one of our recent studies (Jouffrais and Boussaoud
transformation of retinocentric into head-centered coordi- 1996) showing that the directional tuning of PMd cells often
nates can be computed at the level of both parietal and changes with gaze direction. Additional evidence that gaze
premotor cortex. signals interact with arm related activity comes from a recent
study by Sanes et al. (1996). They have used functionalLOW VERSUS HIGH LEVEL TRANSFORMATIONS. Where does
magnetic resonance imaging to examine the pattern of brainthe dorsal premotor cortex stand in the chain of visuomotor
activation under different gaze angles in a task where normalprocesses and coordinate transformation? The main objec- human subjects alternated between sequential finger move-tive of the present study was to examine whether PMd neu-
ments and no finger movements. Among their findings, theronal activity, at the single cell level, is modulated by orbital
authors reported that gaze angle modulates activation in theeye position. It appears that, just as in the posterior parietal
primary motor and premotor areas contralateral to the handcortex and ventral premotor cortex, PMd’s neuronal activity
used by the subjects. This gaze modulation of movementis highly dependent on eye position signals. However, it
representation supports the idea that eye position informationcontrasts substantially with these cortical regions regarding
is used by the motor system not just in the spatial codingretinal signals. Most parietal and ventral premotor neurons
of target location but in the process of movement planning(Andersen et al. 1990b; Boussaoud et al. 1993) have retinal
as well.receptive fields, whereas the proportion of cells with retinal
These data may be viewed as a potential neurophysiologi-effects is lower in PMd (see Table 2). This proportion de-
cal substrate for the well-known concept of eye-hand coordi-creases from 43% shortly after onset of the instructional cue
nation in psychophysics (Abrams 1992; Biguer et al. 1982;(signal-related activity) to 29% during the movement period.
Prablanc et al. 1978). These and other studies have shownConsistent with this observation, Crammond and Kalaska
that gaze angle affects the performance of arm movements,(1994) have shown that information processing in PMd
but the brain mechanisms by which the oculomotor and skel-moves from stimulus representation (signal-related activity)
etomotor systems interact are still unclear. Anatomically,to the coding of movement parameters as time progresses
Fries (1985) described direct projections from the premotorfrom stimulus onset to movement onset (set and movement-
regions and M1 to the superior colliculus, a major oculomo-related activity) . However, this does not mean that signal-
tor structure. However, it is only recently that some physio-related activity represents sensory processing in a strict
logical studies reported that the superior colliculus containssense, as other studies have demonstrated its correlation with
neurons the discharge of which is related to arm movementsmovement direction as well (Boussaoud and Wise 1993b; di
(Werner et al. 1991, 1997) and that the discharge of thesePellegrino and Wise 1993). Considering the sensory aspect,
superior colliculus neurons is modulated by gaze angle (Stu-modulation of PMd neuronal activity by both retinal and eye
phorn et al. 1995). These findings suggest that the oculomo-position signals may reflect coordinate transformation, as
tor system might use limb-related signals. On the other hand,has been suggested for the parietal cortex. On the other
the neuronal properties of premotor cortical areas and M1 arehand, eye position modulation of set- and movement-related
modulated by eye position information (Boussaoud 1995;activity, which represent further levels in visuomotor pro-
Boussaoud et al. 1993; Jouffrais and Boussaoud 1996; Sanescessing (Boussaoud and Wise 1993b; Crammond and Ka-
et al. 1996), suggesting that the skeletomotor system, in turn,laska 1994; di Pellegrino and Wise 1993), may have a differ-
may use gaze signals for arm movement control. Altogether,ent functional implication. In particular, these effects may
these data suggest a reevaluation of the degree of segregationindicate that movement coding is represented in a reference
between the skeletomotor and the oculomotor systems. Theframe that uses eye position signals. Thus PMd may be
dorsal and ventral premotor areas, as well as M1 (Sanes etviewed to contain different hierarchical levels of coordinate
al. 1996) appear to receive gaze signals that may interacttransformation (Flanders et al. 1992). One, low-level trans-
with other proprioceptive signals (Bauswein et al. 1991;formation, combines retinal and gaze signals to produce tar-
Werner et al. 1991) in the planning of limb movements, thusget location in body-centered reference frame. The other,
forming a possible substrate for the coordination of gazehigh-level transformation, combines gaze signals with other
shifts and limb movements.proprioceptive and intentional signals to produce move-
ments.
HEAD- VERSUS SHOULDER-CENTERED CODING OF LIMB MOVE-
MENT DIRECTION. In previous studies, Caminiti et al. (Cam-MOVEMENT CODING BY THE CEREBRAL CORTEX: A NEURONAL
initi and Johnson 1992; Caminiti et al. 1991) examined theSUBSTRATE FOR EYE-HAND COORDINATION. Much emphasis
has been devoted to the role of orbital eye position in target directional selectivity of motor and premotor cortex cells in
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monkeys performing limb movements in similar directions the well-known involvement of PMd in conditional visuo-
motor behavior (see Passingham 1993).but in three different parts of the work space. They found
that the preferred direction of single cells shifted with the Another interpretational limitation comes from the use of
a limited set of movement directions. This limitation mayangular shift of the work space, although the population
as a whole remained a consistent predictor of movement have caused an underestimation of the proportion of cells
with movement effect. Therefore, it is likely that some cellsdirection. The authors suggested that motor and premotor
cortical neurons represent movement direction in an arm- (those the preferred direction of which is orthogonal to the
left-right axis) failed to show movement effect because theycentered frame of reference. However, in the Caminiti et al.
(1991) study, gaze direction was not dissociated from the were not tested in their preferred directions.
shift of arm relative to shoulder. Indeed, when the work
space shifted from the central position to the right or to the We thank Dr. Roberto Caminiti for insightful comments on an earlier
version of the manuscript, N. Boyer-Zeller, J.-L. Borach, and P. Monjaudleft, in the Caminiti et al. (1991) experiment, it is highly
for expert technical assistance. M.-L. Loyalle provided excellent surgicallikely that gaze shifted accordingly. Under these experimen-
assistance and animal care. We are grateful for the help provided by M.tal conditions, it is difficult to assess the relative contribution Arzi on statistics.
of gaze and arm shifts to the change in the directional prefer- This work was supported by Institut National de la Sante´ et de la Recher-
che Me´dicale Paris and Human Frontier Science Program Organizationence of cells. In view of our findings (Jouffrais and Bous-
Grant RG/95.saoud 1996; present study) that the directional selectivity of
Address for reprint requests: D. Boussaoud, Institut des Sciences Cogni-many PMd neurons changes with gaze angle, it is possible tives, CNRS, 67 Boulevard Pinel, 69675 Bron Cedex, France.
that the shift in the directional preference reported by Cami-
Received 12 June 1997; accepted in final form 18 May 1998.niti et al. (Caminiti and Johnson 1992; Caminiti et al. 1991)
is due to the shift in gaze direction. Such a modulation of
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Cette étude montre que l'activité de la plupart des neurones de PMd (signal, 74%; préparation, 
79%; mouvement, 79%) change de façon significative avec la position de l’œil dans l’orbite. 
En outre, la modulation observée n’est pas aléatoire mais une fonction linéaire des positions 
horizontale et verticale de l’œil dans l’orbite. Ces résultats fournissent l'évidence que les 
signaux de position de l’œil modulent l'activité neuronale au delà des zones sensorielles, y 
compris dans les aires impliquées dans les mouvements des membres. De plus, ils prouvent 
que l'activité neuronale associée à la préparation du mouvement et à son exécution combine 
au moins deux paramètres directionnels: la direction du mouvement et la direction du regard 
dans l'espace. Enfin, ils suggèrent qu'une population substantielle de cellules de PMd code la 
direction du mouvement du membre dans un repère centré sur la tête.  
Il existe cependant une série de limitations inhérentes à ce travail. Comme nous l’avons 
mentionné, les mouvements sont sélectionnés sur la base d’une instruction conditionnelle qui 
n’est jamais la cible spatiale du mouvement du bras. De plus, le nombre de directions de 
mouvement se limite à deux, ce qui n’est pas suffisant pour avoir une idée précise du rôle de 
la position de l’œil sur le codage de la direction du mouvement. Il était donc nécessaire de 
confirmer les résultats obtenus sur une tâche visuospatiale mettant en jeu plus de directions de 
mouvement. Par ailleurs, il était indispensable d’étudier la situation comportementale où le 
regard et la main sont dirigés vers la même cible. Les expériences décrites dans les 
paragraphes suivants sont basées sur un protocole expérimental répondant à toutes ces 
exigences. 
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C. Tâche visuomotrice spatiale 
1. Introduction 
La série d’expériences décrites dans ce chapitre a pour but de compléter les résultats obtenus 
avec la tâche visuomotrice conditionnelle. Les points de fixation comme les cibles du 
mouvement du bras sont situées dans le même plan et sont plus nombreux que précédemment. 
Les effets du regard sur l’activité des neurones de PMd ont donc pu être étudiés de façon 
systématique. Dans les paragraphes suivants, nous décrirons tout d’abord les matériels et 
méthodes utilisés puis les résultats obtenus. Certaines parties des expériences décrites dans ce 
chapitre ont fait l’objet d’une publication. Les paragraphes concernant ces parties publiées 
renverront donc aux articles insérés juste après (Article 2: Neuronal activity in relation to 
foveal vs. peripheral reaching in the dorsal premotor cortex of the monkey, page 137 et 
Article 3: Neuronal activity related to eye-hand coordination in the primate premotor cortex, 
page 157) 
2. Matériels et méthodes 
a) Sujets, dispositif expérimental et conditionnement 
Deux macaques rhésus (Macaca mulatta) mâles de 5 et 7 kg ont été conditionnés à toucher des 
cibles sur un écran tactile. Ils sont maintenus en diète hydrique entre les sessions et 
consomment lors de chaque session 150 à 500 ml de jus de pomme. L’eau est disponible à 
volonté pendant le week-end. Lors des séances de conditionnement et d'enregistrement, le 
singe est placé, la tête fixe, dans une chaise de contention face à un dispositif constitué d'un 
moniteur vidéo, d'un miroir semi-réfléchissant et d'un écran tactile. Le moniteur vidéo et 
l'écran tactile sont positionnés de façon à former un angle de 50 degrés. Le miroir semi-
réfléchissant se trouve dans le plan bissecteur de cet angle (cf. Figure 13). Grâce à ce 
dispositif, le singe touche sur l'écran tactile les images virtuelles des stimuli projetés par le 
moniteur. Le moniteur vidéo et l'écran tactile sont reliés à un ordinateur de type PC équipé du 
logiciel CORTEX (COmputerized Real Time EXperiments, NIH). Ce logiciel permet de 
présenter toutes sortes de figures géométriques en couleur ainsi que d’acquérir, en temps réel, 
les coordonnées des touchers sur l’écran tactile, la direction du regard ainsi que l’activité 
électrique des neurones (potentiels d’action) et des muscles (électromyogrammes). Le 
conditionnement des animaux dure de 5 à 8 mois et se fait par étapes successives que le singe 
franchit lorsqu'il a un taux de réussite supérieur à 90%. 




Figure 13. Schéma du dispositif expérimental. Le singe est installé, la tête fixe, dans une chaise lui 
permettant de sortir un bras pour pointer sur l’écran tactile. 
b) Protocoles expérimentaux 
Une ouverture sur l'avant de la chaise permet au singe de pointer sur l'écran tactile avec l'un 
ou l'autre de ses deux bras. Il a appris à exécuter trois tâches différentes dont les essais 
commencent lorsqu'il pose sa main sur le stimulus virtuel appelé « levier » (ellipse blanche de 
3 x 2 degrés, zone de toucher de 8 degrés de diamètre). Après un premier délai, un point de 
fixation (carré rouge de 0.8 x 0.8 degrés) apparaît. Le singe doit orienter le regard vers ce 
point et maintenir la fixation (fenêtre de fixation de 3 x 3 degrés). Après un délai variable, une 
cible (rond blanc de 1 degré de diamètre) s'allume en périphérie. Par la suite, les trois tâches 
diffèrent: 
Dans la tâche manuelle (M), le singe maintient son regard sur le point de fixation. Après un 
délai aléatoire, la cible devient grise et le singe doit exécuter un mouvement du bras pour la 
toucher (zone de toucher de 6 degrés de diamètre) sans bouger les yeux afin d’être 
récompensé (cf. Figure 14 « tâche manuelle »). 
Dans la tâche oculomanuelle (OM), le point de fixation s'éteint, l'animal a 600 ms pour faire 
une saccade vers la cible (fenêtre de fixation de 3 x 3 degrés). Il doit alors la fixer pendant une 
durée variable jusqu’à ce qu’elle devienne grise. Ce changement de couleur lui indique qu'il 
doit la toucher (zone de toucher de 6 degrés de diamètre) pour être récompensé (cf. Figure 14 
« tâche oculomanuelle »). 
Dans la tâche oculaire (O), le point de fixation s'éteint, l'animal a 600 ms pour faire une 
saccade vers la cible (fenêtre de fixation de 3 x 3 degrés). Il doit alors attendre, sans bouger ni 
les yeux, ni la main, que cette cible s’éteigne pour être récompensé (cf. Figure 14 « tâche 
oculaire »). 
La figure 14B résume les positions de cible et points de fixation utilisés dans toutes ces 
tâches. 




Figure 14. Représentation schématique des tâches et stimuli utilisés. (A) Tâches comportementales 
apprises par le singe. Chaque ligne correspond aux principales étapes des tâches effectuées par le singe. Les 
lignes « Fovéa » et « Périphérie » représentent deux exemples différents de la tâche manuelle. Conventions: 
le rectangle correspond à l’espace de travail du singe (écran tactile et miroir semi-réfléchissant). Le rond 
vide correspond à la cible blanche et le rond plein à la cible grise (signal de départ du mouvement). Le carré 
plein correspond au point de fixation. (B) Positions de la main et des différents stimuli utilisés. Les 
conventions trigonométriques sont utilisées pour désigner ces positions (C) Exemple de décours temporel 
(tâche manuelle) avec mention des époques pour lesquelles les activités sont calculées (REF – référence; 
SIG – signal; PREP – préparation; MVT – mouvement). Abréviations: PF – point de fixation, F – fixation, 
C – cible, E – signal d’exécution du mouvement, DM – début du mouvement, F - fin du mouvement (Ces 
abréviations seront utilisées dans toutes les figures illustrant l’activité des neurones enregistrés). 
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La présentation des trois tâches se fait par blocs, selon un ordre déterminé. Chaque bloc 
rassemble quatre situations ou conditions expérimentales différentes, présentées de façon 
aléatoire. L’enregistrement commence toujours par la tâche M et les cibles 2, 4, 6 et 8. Dans 
les cinq premiers blocs, le singe doit exécuter 3 essais corrects pour chacune de ces cibles 
mais le point de fixation se situe respectivement au centre, sur la cible 6, sur la cible 2, sur la 
cible 4 et sur la cible 8. Par la suite, la succession de ces cinq points de fixation est reprise 
mais ce sont cette fois les cibles 1, 3, 5 et 7 qui sont présentées de façon aléatoire. La série 
complète est alors répétée une fois pour obtenir 6 essais corrects par condition expérimentale. 
Si la cellule est toujours stable, l’enregistrement se poursuit avec les tâches OM et O. Le singe 
doit exécuter la tâche OM avec les cibles 2, 4, 6 et 8 puis les cibles 1, 3, 5 et 7. Dans les deux 
blocs suivants, le singe doit exécuter la tâche O sur les cibles 2, 4, 6 et 8 puis les cibles 1, 3, 5 
et 7. A ce stade là, nous réenregistrons les huit premières conditions présentées (cibles 2, 4, 6, 
8 puis 1, 3, 5, 7 avec le point de fixation au centre) afin d’avoir un contrôle de la stabilité de 
l’activité de la cellule. Comme pour la première série, nous répétons l’ensemble des blocs afin 
d’avoir 6 essais corrects par condition expérimentale. Finalement, la dernière série comprend 
huit blocs consacrés à la tâche M à nouveau. Dans les quatre premiers, le singe doit exécuter 3 
essais corrects pour chacune des cibles 2, 4, 6 et 8 avec le point de fixation placé 
respectivement sur les cibles 7, 5, 3 et 1. Comme dans la première série, la succession de ces 
quatre points de fixation est reprise dans les quatre blocs suivants mais avec les cibles 
complémentaires (1, 3, 5 et 7); puis la série complète est répétée pour obtenir 6 essais par 
condition expérimentale. Dans certains cas exceptionnels, l’enchaînement des trois séries est 
repris depuis le début afin d’augmenter encore le nombre d’essais corrects. 
c) Chirurgie 
Toutes les interventions chirurgicales sont effectuées en conditions stériles et sous anesthésie 
générale maintenue par perfusion d'une solution glucosée de propofol (3.3 mg/ml, 
Diprivan®). Afin de préparer le singe à l’intervention et notamment pour pouvoir poser une 
voie veineuse, il reçoit une prémédication à la chlorpromazine (1 mg/kg, Largactyl®) et 
kétamine (10 mg/kg, Imalgène®). Le singe subit deux opérations sous anesthésie générale. La 
première est destinée à implanter la barre de fixation de la tête et la bobine oculaire et se fait 
en milieu de conditionnement. La seconde se fait en fin de conditionnement et vise à 
implanter la chambre d’enregistrement. Après chaque chirurgie, l'animal est placé en repos 
postopératoire pendant huit à douze jours durant lesquels il reçoit un traitement antibiotique 
(Clamoxyl® en injection intramusculaire) et analgésique (Doliprane® par voie orale).  
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(i) Implantation de la bobine oculaire et de la barre de fixation de la tête 
Cette implantation est effectuée en cours de conditionnement afin de pouvoir fixer la tête de 
l'animal et de contrôler la direction de son regard. Une bobine de trois boucles de fil 
métallique isolé est insérée entre la conjonctive et la cornée de l’œil. Les deux extrémités de 
la bobine sont jointes et torsadées et forment ainsi un prolongement qui est glissé sous la peau 
le long de la paroi latérale du crâne. Ces extrémités sont soudées à un connecteur au niveau de 
l'occiput. 
Le dispositif de fixation de la tête (cf. Figure 15) est une barre en acier inoxydable de 5 cm de 
long, fixée à des plaquettes de chirurgie orthopédique en inox (Synthes). Il est positionné de 
façon stéréotaxique sur la ligne médiane et en arrière du crâne, puis est vissé sur l'os. Le 
connecteur de la bobine oculaire est soudé à cet ensemble à l’aide de ciment dentaire. L’œil 
opéré est traité par un collyre antibiotique (Chibrocadron®) puis antiseptique (Chibroxine®). 
 
Figure 15. Dispositif permettant la fixation de la tête. La barre de fixation en acier inoxydable est soudée à 
des plaquettes de chirurgie orthopédique préparées pour être vissées dans l’os. 
(ii) Pose de la chambre d'enregistrement 
La chambre d’enregistrement est implantée à la fin du conditionnement, lorsque le singe a 
appris à effectuer les tâches la tête fixe sous contrôle de la position de son regard. Dans des 
conditions chirurgicales identiques à celles décrites précédemment, on découpe un rectangle 
(15 x 30 mm environ) d'os crânien afin d'avoir accès à tout ou partie des cortex prémoteur 
dorsal et moteur. La chambre d'enregistrement de 27 x 36 mm, en acier inoxydable, est, 
comme la barre de maintien, fixée à des plaquettes de chirurgie orthopédique (Synthes). Ces 
plaquettes sont vissées sur l'os. L'intérieur de la chambre et la plaie crânienne sont 
quotidiennement nettoyés et désinfectés. 




Les sessions d’enregistrement commencent après 10 à 15 jours de repos postopératoire. 
(i) Positions du regard et des touchers 
Le contrôle de la position du regard se fait selon le principe établi par Fuchs et Robinson 
(1966). La tête du singe est placée à l'intersection de deux champs électromagnétiques 
perpendiculaires et de fréquence différente, créés par deux bobines de fils dans lesquelles 
circulent un courant. Lors de la rotation du globe oculaire dans l'orbite, un courant d'intensité 
proportionnelle à l'angle de cette rotation est induit dans la bobine oculaire implantée dans 
l’œil du singe (loi de Maxwell). Ce courant induit est acheminé dans un démodulateur 
(Remmel labs EM3) dans lequel les composantes horizontales et verticales des déplacements 
sont séparées en fonction de leurs fréquences. Ces deux composantes sont alors utilisées sous 
forme analogique dans CORTEX pour le contrôle en temps réel de la position du regard. 
Les positions des touchers sur un écran tactile résistif (Microtouch) sont échantillonnées avec 
une fréquence de 50 Hertz. Elles sont acheminées dans CORTEX par le port série de 
l’ordinateur. 
(ii) Activité neuronale 
L'enregistrement de l'activité neuronale extracellulaire est effectué à l'aide d'électrodes 
préparées au laboratoire. Ces électrodes sont constituées d’un barreau de tungstène taillé en 
pointe recouvert de verre sauf sur les 20 à 50 derniers micromètres. Cette pointe dénudée est 
ensuite recouverte de platine, ce qui lui confère une impédance mesurée à 1000 Hz de 0.5 à 
2MΩ. Lors de chaque session d’enregistrement, une électrode est vissée sur un micro-
descendeur hydraulique (Trent Wells) attaché à un système de verniers micrométriques. 
L’ensemble est fixé à la chambre d'enregistrement sur la tête du singe. Les verniers 
permettent de déterminer les coordonnées rostrocaudale et médiolatérale de la pénétration. 
Une fois ces coordonnées choisies, l’électrode est descendue manuellement jusqu'à la surface 
de la dure mère, puis, à l’aide du descendeur hydraulique micrométrique, jusqu’à la surface du 
cortex (profondeur de 3 à 4 mm en moyenne correspondant à l’épaisseur des méninges). Cette 
profondeur est considérée comme la référence à partir de laquelle l’électrode est descendue 
dans le cortex cérébral. Le signal recueilli est amplifié puis filtré (bande passante: 0.3-3 kHz) 
dans une chaîne d'acquisition (Neurolog) qui permet sa visualisation sur un oscilloscope et 
son écoute sur un haut parleur connecté à un amplificateur audio. 
Alors que le singe effectue la tâche comportementale, l'électrode est descendue dans le cortex 
cérébral où un signal électrophysiologique dense apparaît. Lorsque la décharge d'un ou 
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quelquefois de deux neurones simultanément peut être isolée du reste du signal, la descente 
est stoppée et la profondeur notée. La stabilité et l'isolation des potentiels d'action sont les 
seuls critères d'enregistrement. Tout en contrôlant, en temps réel, la forme du potentiel 
d’action et l’histogramme de fréquence moyenne de décharge du neurone, nous tentons 
d'obtenir au minimum trois essais corrects pour chaque condition effectuée par le singe. Les 
potentiels d'action de la cellule sont transformés sous forme de signaux carrés (ou 
numériques, TTL) à l'aide d'un seuil (discriminateur Neurolog) ou/et d’un logiciel d’analyse 
du signal basé sur la reconnaissance de forme (Signal Processing System). Ils sont finalement 
enregistrés sur le disque dur avec tous les événements comportementaux ainsi que les 
positions du regard et des touchers de l'essai pour l'analyse ultérieure. 
(iii) L'activité musculaire 
A la fin des enregistrements électrophysiologiques, nous avons enregistré, à l’aide d’une paire 
d’électrodes de surface, l’activité électromyographique (EMG) de onze muscles situés au 
niveau du bras, du tronc et de la nuque (trapezius, latissimus dorsi et infraspinatus droits et 
gauches, brachioradialis, deltoid, extensor carpi ulnaris, biceps et triceps gauches). Nous 
avons utilisé lors de l’enregistrement le même dispositif que celui servant pour 
l’enregistrement des potentiels d'action. Le signal EMG est amplifié puis filtré (30 - 1000 Hz). 
La partie du signal supérieure au bruit de fond, correspondant à l’activité électrique du muscle 
contracté, est convertie sous formes de signaux carrés (ou numériques, TTL) à l'aide d'un 
seuil (discriminateur Neurolog) puis stockée sur le disque dur avec tous les événements 
comportementaux ainsi que les positions du regard et des touchers de l'essai. 
(iv) Contrôle anatomique 
A la fin des expériences, nous avons utilisé les mêmes électrodes pour faire, par stimulation 
électrique, cinq lésions corticales microscopiques localisées aux extrémités et au centre de la 
chambre d’enregistrement. Les animaux ont alors été profondément anesthésiés par une 
surdose de penthiobarbital et ont immédiatement été perfusés par une solution de formol. Le 
cerveau a été prélevé puis congelé avant d’être découpé en tranches de 50 microns. Les 
positions des lésions, observables au microscope, ont alors servi de point de repère pour situer 
les pénétrations au cours desquelles les différentes cellules ont été enregistrées. 
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e) Analyse des données 
(i) Définition des époques et constitution de la base de données 
A l'aide du logiciel PCOFF (Personal Computer OFF-line analysis, NIH), les essais contenant 
les potentiels d’action sont alignés sur certains événements comportementaux (apparition des 
stimuli, mouvement des yeux ou du bras, récompense). Les histogrammes de fréquence de 
décharge des neurones sont alors construits et font l'objet d'une étude qualitative permettant 
de classer les réponses des neurones aux différents événements. Parallèlement à cette étude 
qualitative, nous avons utilisé un test T (p < 0.05) afin de comparer statistiquement, pour 
toutes les cellules enregistrées, la fréquence moyenne de décharge pendant une période de 
référence avec certaines périodes d’intérêt de l’essai. Pour chaque essai correct effectué par le 
singe, la période de référence dure 300 ms et se situe après que le singe a posé sa main sur le 
levier et alors qu’il attend le point de fixation. La première période considérée commence 75 
ms après l'apparition de la cible et dure 200 ms. Elle correspond à la décharge neuronale 
suivant la présentation de la cible et a couramment été dénommée « signal-related activity » 
dans la littérature internationale. Nous l’appellerons plus simplement « activité signal » dans 
ce manuscrit. La deuxième période examinée comprend les 300 ms précédant l'apparition du 
signal de départ du mouvement. L’animal, qui connaît la cible de son mouvement et doit 
réagir dans un temps limité, est supposé être en phase de préparation du mouvement. Pour 
cette raison, cette activité a été dénommée « set-related activity ». Nous utiliserons, dans ce 
manuscrit, les termes « activité préparation ». La dernière période étudiée s’étend depuis 
l’apparition du signal de départ du mouvement jusqu’à l’occurrence du toucher sur la cible. 
Elle inclut donc le temps de réaction et le temps de mouvement et a été dénommée 
« movement-related activity ». Nous l’appellerons de façon similaire, « activité mouvement ».  
La base de données utilisée pour la suite des analyses contient donc trois groupes rassemblant 
respectivement les cellules présentant une activité « signal », « préparation » ou 
« mouvement » significativement différente de la référence de l’essai. Selon cette 
classification, une même cellule, si elle présente des activités « signal », « préparation » et 
« mouvement » significatives, se retrouvera dans les trois groupes. 
(ii) Préférence directionnelle des cellules 
Comme nous l’avons vu dans l’introduction, les cellules de l’aire motrice primaire et de l’aire 
prémotrice présentent en général une décharge plus importante pour une direction donnée du 
plan ou de l’espace. Nous avons recherché par calcul du barycentre la préférence 
directionnelle des cellules pour chacune de leur activité significative; soit au sein des trois 
groupes définis précédemment. Par cette méthode, la préférence directionnelle est calculée en 
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attribuant un « poids » à chacune des 8 directions de cibles. Le poids, pour une direction 
donnée, est la moyenne des décharges de tous les essais corrects effectués dans cette 
direction. Le vecteur somme des 8 directions pondérées représente donc la « direction  
préférée ou DP » de la cellule lors de la période considérée. Comme une cellule peut présenter 
trois activités significatives, elle peut évidemment avoir trois DP différentes. Dans de 
nombreux travaux, le calcul de la DP se fait à l’aide d’une régression sinusoïdale appliquée 
sur l’activité moyenne de la cellule pour chaque direction. Nous avons essayé sur un grand 
nombre de cellules ce deuxième calcul et avons pu constater que les résultats sont similaires à 
quelques degrés près. Théoriquement, la méthode des barycentres fait apparaître plus de 
cellules comme directionnelles. Par exemple, la régression sinusoïdale s’appliquerait 
difficilement à l’activité d’une cellule qui ne déchargerait que pour une direction de 
mouvement. Ce même profil de décharge ferait apparaître une DP très nette par le calcul du 
barycentre.  
La méthode du « bootstrap » nous permet de mesurer la probabilité de chaque DP calculée. 
C’est une méthode statistique non paramétrique dans laquelle toutes les valeurs utilisées pour 
calculer une DP sont redistribuées au hasard. Une DP est alors recalculée à partir de ce nouvel 
arrangement et la norme de ce nouveau vecteur est mesurée. Cette opération est réitérée 4000 
fois. Une cellule est considérée comme non directionnelle si la norme de plus de 200 des 4000 
vecteurs recalculés est supérieure à celle de la DP de la cellule (p < 0.05). 
(iii) Effet de la position de l’œil dans l’orbite 
Comme cela est expliqué dans le paragraphe intitulé « Protocoles expérimentaux » (page 
108), la cible comme le point de fixation peuvent apparaître sur huit positions décalées de 45° 
et organisées en cercle (cf. Figure 14B). Nous avons donc examiné si la position de la cible et la 
position du regard ou même l’interaction des deux pouvait avoir un effet significatif sur la 
fréquence de décharge des neurones. Pour ce faire, nous avons exécuté une analyse de 
variance à deux facteurs (ANOVA, SYSTAT, 2 facteurs: position de la cible et position du 
regard, p<0.05) pour chaque groupe de cellules. 
Dans le but de décrire plus systématiquement les effets du regard sur la décharge neuronale, 
nous avons appliqué des analyses supplémentaires sur les cellules présentant un effet du 
regard seul ou une interaction des deux facteurs (regard et direction). Nous avons tout d’abord 
cherché à savoir si le regard module de façon linéaire l’activité neuronale en appliquant une 
régression sur la décharge moyenne des cellules (régression linéaire, SYSTAT, p<0.05). De 
plus, les cellules présentant une interaction sont particulièrement intéressantes car elles 
montrent une préférence pour une direction de cible qui est dépendante de la position de l’œil 
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dans l’orbite. Il y a deux possibilités théoriques pour  expliquer cette interaction. La première 
est que la préférence directionnelle de la cellule reste la même à travers les regards mais 
montre un changement d’amplitude. A l’extrême, une cellule peut être directionnelle pour 
certains regards et ne plus l’être dans d’autres cas (amplitude non significative). La deuxième 
possibilité est que la préférence directionnelle de la cellule ne change pas d’amplitude mais 
d’orientation à travers les regards. Ces deux possibilités ne sont évidemment pas exclusives et 
une cellule peut montrer une combinaison des deux effets. Dans le but d’obtenir une réponse 
statistique, nous avons utilisé deux tests supplémentaires appliqués à la norme et la direction 
des DP. Pour tester l’hypothèse d’un changement de gain, nous avons calculé la différence 
d’activité entre la valeur maximale et la valeur minimale des 8 essais. Cette valeur représente 
le gain d’activité entre la direction préférée et la direction opposée. Nous avons donc recueilli 
3 à 6 mesures de gain pour chaque position de regard; puis nous avons comparé ces 
populations entre elles à l’aide d’une ANOVA (SYSTAT, p<0.05). Pour tester l’hypothèse 
d’un changement de DP, nous avons calculé un vecteur de préférence directionnelle basé sur 
un seul essai dans chaque direction. De cette façon, nous avons construit une population de 
DP pour chaque position de regard. Nous avons finalement pu comparer les différentes 
populations d’angles à l’aide du test de Watson-Williams (Batschelet 1981). 
(iv) Effet de la fovéa 
Bien que la description systématique des effets du regard sur la décharge des neurones soit 
indispensable à la compréhension globale des transformations visuomotrices, il nous a paru 
intéressant, après analyse des effets de la position de l’œil dans l’orbite, de comparer l’activité 
des cellules lors de la préparation et de l’exécution d’un mouvement dirigé vers une même 
cible si l’œil est dirigé vers cette cible (condition « fovéa ») ou vers une autre position 
(condition « périphérie »). Nous avons donc analysé à nouveau l’ensemble des données 
(ANOVA, p<0.05) afin de savoir s’il existe une différence systématique sur l’activité des 
neurones en comparant les conditions « fovéa » et « périphérie ».  
Le détail de cette analyse et les résultats sont en page 137 (Article 2: Neuronal activity in 
relation to foveal vs. peripheral reaching in the dorsal premotor cortex of the monkey, page 
137) 
(v) Effet du contexte oculomanuel: coordination œil-main 
Notre protocole nous a aussi permis de comparer des activités « signal », « préparation » et 
« mouvement » enregistrées dans des conditions de stimulation rétinienne et de sollicitation 
motrice absolument identiques mais ayant été précédés ou non d’une saccade. 
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Le détail de cette analyse et les résultats sont en page 157 (Article 3: Neuronal activity related 
to eye-hand coordination in the primate premotor cortex, page 157) 
(vi) Contrôles comportementaux 
Chaque analyse effectuée sur les activités neuronales a été répliquée sur les activités 
électromyographiques (EMG), sur les temps de réaction et les temps de mouvement ainsi que 
trois valeurs représentant la dispersion des touchers sur l’écran tactile. Ces trois paramètres 
analysés sont la longueur du grand axe, la longueur du petit axe et la surface de l’ellipse de 
confiance (p=0.95) des touchers enregistrés pour chaque combinaison de positions de regard 
et de cible. Afin d’avoir plusieurs populations de chacune de ces valeurs, nous les avons 
calculé pour quatre sessions différentes. Finalement, la même analyse de variances a été faite 
pour mettre en évidence un éventuel effet des mêmes facteurs sur ces trois paramètres 
(ANOVA, P<0.05). 
3. Résultats 
a) Base de données 
Nous avons effectué 227 pénétrations au cours desquelles 609 neurones ont été enregistrés 
dans deux hémisphères cérébraux. Trois cent deux neurones ont été enregistrés suffisamment 
longtemps pour permettre une analyse ultérieure. L’observation des histogrammes et les tests 
statistiques ont montré que 273 de ces 302 neurones (90%) ont une décharge corrélée à l’un 
au moins des événements de la tâche comportementale. Après observation des coupes de 
cerveau au microscope, nous avons placé la frontière entre PMd et M1 en fonction de la 
présence de cellules de Betz. D’après ce critère, nous avons localisé 184 cellules dont 
l’activité est liée à la tâche comportementale dans le cortex prémoteur dorsal des deux singes 
alors que 89 cellules ont été localisés dans l’aire motrice primaire d’un singe (cf. Figure 16 et 
Tableau 3). 




Figure 16. Vues latérales des hémisphères enregistrés pour chacun des singes. La taille des points 
représente le nombre de cellules enregistrées à cet endroit (voir échelle au centre). La majorité des cellules 
a été enregistrée dans PMdc pour les deux singes. Quelques cellules ont été enregistrées dans la partie 
rostrale du cortex prémoteur latéral. Finalement, de nombreuses cellules ont été enregistrées dans M1 du 
singe 1. Abréviations des noms de sillon: Ce – central, sAr – arqué supérieur, iAr – arqué inférieur, Pr – 
principal. Autres abréviations: voir texte. 
Le tableau 3 présente les proportions de neurones en fonction de leur localisation anatomique 
et de la modulation de leur décharge en relation avec les événements comportementaux. De 
façon prévisible, la proportion de neurones ayant une activité « signal » est plus élevée dans 
PMd (80%) que dans M1 (63%). A l’inverse l’activité « mouvement » est plus fréquente dans 
M1 (85%) que dans PMd (67%). Par contre, les chiffres sont tout a fait comparables pour 
l’activité « préparation » (78 et 79%). 
 
Activité M1  PMd  M1 + 
PMd 
 
Liée à la tâche 89 (100 %) 184 (100 %) 273 (100 %) 
Signal 55 (62 %) 149 (81 %) 204 (75 %) 
Préparation 69 (78 %) 146 (79 %) 215 (79 %) 
Mouvement 76 (85 %) 127 (69 %) 203 (74 %) 
Tableau 3. Nombre et proportion de neurones enregistrés selon leur localisation et la période de 
modulation de leur décharge. Un même neurone peut présenter une activité « signal », « préparation » et 
« mouvement » et donc se trouver dans les trois groupes. 
 
La figure 17 (position 0°) montre un exemple d’activité « signal ». La décharge du neurone 
présente un pic qui apparaît 100 ms environ après l'apparition de la cible. La figure 18 
(position 0°) illustre un exemple d’activité « préparation ». En effet, on peut observer, 
pendant tout le délai imposé avant le départ du mouvement, une augmentation graduelle de 
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décharge qui stoppe lorsque le signal de départ du mouvement est allumé. L’activité 
« mouvement » peut apparaître au début de l’essai lorsque le singe amène sa main sur le 
levier. Celle qui nous intéresse ici a lieu lorsque le singe exécute le mouvement du levier vers 
la cible. Cette activité débute après l’occurrence du signal de départ du mouvement et s'arrête 
brutalement lorsque le singe a atteint la cible (cf. Figure 19). Comme nous l’avons déjà précisé, 
un même neurone peut présenter différents types d’activité. Par exemple, le neurone illustré 
dans la figure 17 est actif pendant les périodes « signal » et « préparation ».  
b) Effet de la position de la cible (direction du mouvement) 
Comme nous l’avons expliqué dans la partie portant sur les méthodes, les activités neuronales 
significatives ont été soumises à une analyse de variance. Les modulations des activités 
« signal », « préparation » ou « mouvement » dues à la position de la  cible, à la position du 
regard ou à une interaction des deux sont résumées dans le tableau 4. La modulation de la 
décharge des neurones de PMd et M1 en fonction de la position de la cible est observable sur 
toutes les activités (cf. Tableau 4, colonne « Direction »). On peut constater que les cellules de 
M1 sont plus sensibles à la direction du mouvement pendant l’exécution. Par contre, les 
cellules de PMd présentent la même sensibilité à la direction (environ deux tiers des cellules), 
quelle que soit l’activité considérée. Les figures 17, 18 et 19 nous montrent des exemples 
d’activité « signal », « préparation » et « mouvement » fortement directionnelles. On observe 
que pour chacune de ces cellules, l’activité est forte pour une position de cible donnée et 
faible ou nulle dans la direction opposée. 
 
Signal 149 69 (46%) 95 (64%) 36 (24%) 81 (54%) 
Préparation 146 55 (38%) 99 (68%) 41 (28%) 74 (51%) 
PMd 
Mouvement 127 50 (39%) 85 (67%) 33 (26%) 64 (50%) 
Tableau 4. Nombre et proportion de neurones liés à la tâche (Cf. tableau 3) dont la décharge est modulée 
de façon significative par la position de la cible, la position du regard et/ou l’interaction des deux facteurs. 
La colonne « Regard ou interaction » représente la somme des cellules avec un effet de regard ou de 
l’interaction des deux facteurs, chaque cellule n’étant compté qu’une fois. 
 
 Activité Nombre Regard Direction Interaction Regard ou 
interaction 
Signal 55 26 (47%) 38 (69%) 15 (27%) 36 (65%) 
Préparation 69 20 (29%) 51 (74%) 10 (14%) 24 (35%) 
M1 
Mouvement 76 24 (32%) 62 (82%) 13 (17%) 31 (41%) 




Figure 17. Illustration d’un neurone de PMd dont l’activité « signal » est directionnelle. Les huit 
illustrations représentent l’activité du neurone enregistrée pour la cible présentée à la position 
correspondante. Chaque ligne sous l’histogramme, correspond à un essai effectué par le singe. Chaque trait 
dans la ligne correspond à l’occurrence d’un potentiel d’action. Les cinq à six essais effectués pour chaque 
position de cible sont alignés sur l’apparition de la cible (C). La croix située au début de chaque essai 
correspond à l’occurrence de la fixation (F). Le carré en fin d’essai correspond à la présentation du signal 
d’exécution du mouvement (E). Pour chaque position, l’histogramme est construit en calculant le nombre 
moyens de potentiels d’actions par fenêtre de 20 ms. Le pic de décharge qui suit la présentation de la cible 
est très important lorsque celle-ci apparaît autour de 0°. Le schéma central indique le vecteur de préférence 
directionnelle (flèche noire, 20°) et la position du point de fixation utilisée pour l’ensemble des essais (point 
noir, 225°). Inversement, l’activité est faible ou inhibée si la cible apparaît dans la direction opposée. 
Abréviations: voir Figure 14. 




Figure 18. Neurone de M1 dont l’activité « préparation » est directionnelle. Les huit à neuf essais 
effectués pour chaque direction sont alignés sur le signal d’exécution du mouvement (E). Si la cible 
apparaît autour de la position 325°, la décharge augmente jusqu’au signal d’exécution. A l’inverse, 
l’activité « préparation » est absente si la cible apparaît autour des directions opposées. Abréviations: voir 
Figure 14. Mêmes  conventions que dans la Figure 17 (Préférence directionnelle: 318° et point de fixation: 
centre). 
 




Figure 19. Neurone de M1 dont l’activité « mouvement » est directionnelle. Les six à sept essais effectués 
pour chaque direction sont alignés sur le signal d’exécution du mouvement (E). Lorsque le mouvement est 
dirigé vers 90°, il est possible d’observer un pic d’activité qui commence 100 ms environ après le signal 
d’exécution du mouvement et se termine avec la fin du mouvement (FM). Si le mouvement est dirigé vers 
270°, le pic est très faible. Abréviations: voir Figure 14. Mêmes  conventions que dans la Figure 17 
(Préférence directionnelle: 73° et point de fixation: 225°). 
c) Effet de la position de l’œil dans l'orbite 
L’observation des histogrammes nous a permis de constater l’effet de la position de l’œil dans 
l’orbite sur les différentes activités des neurones. La figure 20 représente un exemple de cet 
effet sur l’activité « signal ». L’histogramme en bas à gauche (225°) correspond aux essais 
enregistrés lorsque le singe regarde dans cette direction et pointe vers la cible située à 45° 
(voir schéma à gauche de la figure). Cet histogramme nous montre qu’il existe une activité 
« signal » forte pour cette cible. Par contre, cette activité « signal » diminue et même disparaît 
si le regard est éloigné de cette position (histogrammes Centre, 45°, 135°, 315°). Le regard 
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semble se comporter comme un facteur de gain sur l’activité « signal ». Ce gain est maximal 
en bas à gauche et minimal en haut à droite. 
 
 
Figure 20. Effet du regard sur l’activité « signal » d’un neurone de PMd. Les cinq histogrammes 
représentent l’activité enregistrée pour une même cible à 45° (point noir sur le schéma de gauche) lorsque 
le regard est situé à cinq positions différentes correspondant à la position de l’histogramme (voir schéma de 
gauche). Tous les essais sont alignés sur l’apparition de la cible (C). L’activité « signal » qui existe lorsque 
le regard est au centre est amplifiée si le regard est en bas à droite (225°) et disparaît lorsqu’il est en haut à 
gauche (45°).   Abréviations: voir Figure 14. Mêmes  conventions que dans la Figure 17. 
On peut observer des effets de gain comparables sur l’activité « préparation » (cf. Figure 21). 
La cellule de M1 choisie s’active pendant la préparation d’un mouvement dirigé vers une 
cible en haut à gauche (voir Figure 21, schéma de gauche). Cette décharge est cependant plus 
importante lorsque le regard est dirigé vers le haut. Il semble exister un gain sur l’axe vertical 
seulement. 
 




Figure 21. Effet du regard sur l’activité « préparation » d’un neurone de M1.  Mêmes conventions que 
pour la figure précédente. Tous les essais sont alignés sur le signal d’exécution du mouvement (E). 
L’activité « préparation » qui existe lorsque le singe prépare un mouvement vers la cible à 135° est 
amplifiée si le regard est dirigé vers le haut (45°, 135°).   Abréviations: voir Figure 14. Mêmes  conventions 
que dans la Figure 17. 
L'effet du regard a été observé sur les différents types d'activité dans des proportions variables 
(cf. Tableau 4). De façon générale, la modulation de l’activité de PMd par la position de l’œil 
dans l’orbite (Tableau 4, colonne « regard et interaction ») n’est pas différente selon les 
périodes et touche la moitié des cellules environ. Par contre, dans M1, cette modulation est 
plus forte sur l’activité « signal » (65%) que sur l’activité « préparation » (35%) ou 
« mouvement » (41%). Nous ne devons pas oublier à la suite de ces observations qu’il reste, 
dans M1 comme dans PMd, deux catégories de cellules dont l’activité est complètement 
indépendante de la position de l’œil dans l’orbite (cf. Tableau 5). En ce qui concerne les phases 
de préparation et d’exécution du mouvement, la majorité des cellules de M1 (65% et 59% 
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respectivement) est indépendante de la position de l’œil dans l’orbite. Par contre ces cellules 
sont extrêmement sensibles à la direction du mouvement. En effet, elles représentent 
respectivement 64% (29/45) et 84% (38/45) de l’échantillon. A l’inverse, le nombre de 
cellules de PMd dont l’activité ne dépend pas de la position de l’œil dans l’orbite est 
comparable pour toutes les périodes et est légèrement inférieur à 50%. Par ailleurs, le 
pourcentage de cellules dont l’activité ne dépend que de la direction (Tableau 5, colonnes 
« Avec effet de la direction ») ou n’est dépendante d’aucun paramètre (Tableau 5, colonnes 






Avec effet de 
la direction 
Sans effet de 
la direction 
Signal 149 68 (46%) 37 (25%) 31 (21%) 
Préparation 146 72 (49%) 37 (25%) 35 (24%) 
PMd 
Mouvement 127 63 (49%) 36 (28%) 27 (21%) 
Signal 55 19 (35%) 12 (22%) 7 (13%) 
Préparation 69 45 (65%) 29 (42%) 16 (23%) 
M1 
Mouvement 76 45 (59%) 38 (50%) 7 (9%) 
Tableau 5. Catégories de cellules liées à la tâche (Cf. tableau 3), indépendantes de la position de l’œil 
dans l’orbite. 
 
Afin de savoir si un gain linéaire en fonction de la position de l’œil dans l’orbite décrit 
bien le type de modulation observée sur nos histogrammes, nous avons appliqué un modèle de 
régression linéaire sur la décharge des cellules. Dans ce modèle, l’activité du neurone dépend 
des coordonnées X et Y du regard dans le plan. Les résultats (cf. Tableau 6) montrent que le 
modèle du plan de régression est plus satisfaisant dans PMd que dans M1. De plus, quelque 
soit l’aire corticale considérée, ce modèle décrit mieux les modulations observées sur 
l’activité « signal » que celles observées sur les activités « préparation » et « mouvement ». 
La figure 22 nous montre trois exemples de plans de régression significatifs appliqués sur les 
trois types d’activité. 
 




Figure 22. Exemples de régressions linéaires appliquées sur les activités « signal », « préparation » et 
« mouvement » de trois neurones différents de PMd. Pour chacun des exemples, un plan de régression 
linéaire appliqué à la décharge de la cellule (axe Z) représente parfaitement la modulation de la cellule en 
fonction de la position de l’œil (coordonnées X et Y en degrés). La taille des cercles représente l’influence 
de chacun des points sur la régression (influence de Pearson, voir échelle au centre). 
 





Signal 81 55 68 % 
Préparation 74 46 62 % 
PMd 
Mouvement 64 41 64 % 
Signal 36 18 50 % 
Préparation 24 11 46 % 
M1 
Mouvement 31 11 35 % 
Tableau 6. Nombre et proportion de neurones sensibles à la position de l’œil dans l’orbite (Cf. tableau 4) 
dont l’activité est modulée de façon linéaire par la position de l’œil dans l’orbite (sur un axe au moins). 
 
d) Interaction de la position de la cible et de la position du regard 
Il existe dans PMd comme dans M1 des cellules dont l’activité dépend de la position du 
regard pour certaines positions seulement. Il est très difficile de faire une description de ce 
type de cellules à partir de l’observation des histogrammes car aucun comportement 
systématique ne semble évident. Néanmoins, les résultats (cf. Tableau 7) montrent qu’il est rare 
d’observer un changement de gain de la DP. La grande majorité des effets mis en évidence 
semble correspondre avec une rotation de la DP.  
Nous avons illustré, à l’aide de deux cellules différentes de PMd, le changement de gain (cf. 
Figure 23) et la rotation (cf. Figure 24) de la DP en fonction de la position du regard. Le premier 
exemple (Figure 23) représente l’activité « préparation » d’un neurone de PMd en fonction de la 
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position de l’œil dans l’orbite (ou « regard » puisque la tête du singe est fixe) et de la position 
de la cible. On s’aperçoit que la décharge est maximale pour une direction de cible de 180°, 
quelle que soit la position du regard. Par contre, l’amplitude de cette décharge est plus 
importante pour un regard à 270° que pour un regard à 90°. Le deuxième exemple (Figure 24) 
suit les mêmes conventions que dans la figure précédente mais illustre un profil d’activité 
« préparation » complètement différent. En effet, on observe un pic d’activité pour une 
direction de 45° lorsque le regard est à 0 ou 45°. Par contre, pour une position de regard de 
135°, le pic d’activité est pour une cible située à 135°. Il semble donc que la décharge de la 
cellule augmente si les positions de la cible et du regard coïncident.  
 
 
   Changement de gain Rotation des DP 







Signal 36 6 17% 22 16 73% 
Préparation 41 3 7% 25 15 60% PMd 
Mouvement 33 4 12% 13 12 92% 
Signal 15 1 7% 5 4 80% 
Préparation 10 2 20% 9 8 89% M1 
Mouvement 13 2 15% 6 4 67% 
Tableau 7. Types de modulation de l’activité des neurones présentant une interaction des effets dus aux 
positions du regard et de la cible (Cf. tableau 3). Quelles que soient l’aire corticale et l’activité considérées, 
le principal effet observé est une rotation des DP (le nombre de cellules testées pour la rotation des DP est 
inférieur au nombre de cellules présentant une interaction dans le tableau 3. Voir texte pour explication). 
 




Figure 23. Cellule de PMd dont l’activité « préparation » dépend de l’interaction des positions du regard 
et de la cible. L’activité (axe Z) est représentée en fonction des positions du regard et de la cible (axes X et 
Y). La régression quadratique ajoutée au tracé n’a qu’une valeur illustrative. L’amplitude de la DP de cette 
cellule qui se trouve autour de 180° varie avec la position du regard. 
 
 
Figure 24. Cellule de PMd dont l’activité « préparation » dépend de l’interaction des positions du regard 
et de la cible. Mêmes conventions que pour la figure précédente. L’activité de cette cellule est 
systématiquement augmentée lorsque les positions du regard et de la cible coïncident. 
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e) Effet de la fovéa sur le codage neuronal du mouvement 
Voir Article 2: Neuronal activity in relation to foveal vs. peripheral reaching in the dorsal 
premotor cortex of the monkey, page 137 
f) Effet du contexte: coordination œil-main 
Voir Article 3: Neuronal activity related to eye-hand coordination in the primate premotor 
cortex, page 157 
g) Contrôles comportementaux 
(i) Temps de réaction et temps de mouvement 
Les temps de réaction moyens mesurés sur quatre sessions d’enregistrement 
électrophysiologique sont de 356 ± 39 ms et de 354 ± 42 ms pour le singe1 et le singe 2 
respectivement. Les temps de mouvement moyens mesurés sur les quatre mêmes sessions 
sont de 85 ± 53 ms pour le singe 1 et de 136 ± 42 ms pour le singe 2.  Alors que les temps de 
réaction ne sont pas significativement différents d’un singe à l’autre (test t, P=0.901), les 
temps de mouvement sont de façon significative plus courts pour le singe 1 (test t, P=0.005).  
L’analyse de variance à deux facteurs (cf. Tableau 8) montre que les temps de réaction et les 
temps de mouvement du singe 1 ne dépendent que de la position de la cible lors de la presque 
totalité des sessions. Pour le singe 2, alors que les temps de réaction provenant de trois 
sessions ne montrent aucun effet, ceux provenant de la quatrième montrent un effet de 
position de la cible, de position du regard ainsi que l’interaction des deux. Les temps de 
mouvement dépendent principalement de la position de la cible, mais aussi, dans la moitié des 
cas, de la position du regard et de l’interaction des deux facteurs. 
 
 Temps de réaction Temps de mouvement 
 Singe 1 Singe 2 Singe 1 Singe 2 
Effet de la cible 3 1 4 4 
Effet du regard 0 1 0 2 
Interaction des deux 0 1 0 2 
Tableau 8. Analyse de variance à deux facteurs (positions de la cible et du regard) sur les temps de 
réaction et de mouvement. Le chiffre donné représente le nombre de sessions pour lesquelles les temps de 
réaction et de mouvement sont affectés par l’effet indiqué (n=4). 
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(ii) Activité électromyographique 
L’observation des histogrammes montre qu’aucun des onze muscles enregistrés n’est actif 
pendant les périodes « signal » ou « préparation ». L’analyse de variance à deux facteurs 
effectuée sur l'activité EMG pendant l’exécution du mouvement confirme que tous les 
muscles ont une décharge qui dépend de la position de la cible et donc de la direction du 
mouvement. Pour les muscles du bras (à l’exception du biceps) et de l’épaule cette décharge 
est modulée par la position de l’œil dans l’orbite (cf. Tableau 9). Cinq muscles présentent 
aussi une sensibilité à l’interaction des deux facteurs. 
 
Muscles Effet du 
Regard 




Effet du regard ou 
interaction 
Trapezius G 1 1 1 1 
Trapezius D 0 1 0 0 
Latissimus dorsi G 0 1 0 0 
Latissimus dorsi D 0 1 0 0 
Infraspinatus G 1 1 1 1 
Infraspinatus D 1 1 1 1 
Deltoideus G 1 1 1 1 
Biceps brachii G 0 1 1 1 
Triceps brachii G 1 1 0 1 
Brachioradialis G 1 1 0 1 
Flexor carpi ulnaris G 1 1 0 1 
Total 7 (64%) 11 (100%) 5 (45%) 8 (73%) 
Tableau 9. Analyse de variance à deux facteurs (positions de la cible et du regard) sur l’activité EMG de 
11 muscles (G: Gauche, D: Droit). Le chiffre 1 indique la présence de l’effet. 
 
(iii) Dispersion des touchers 
Les quatre populations de paramètres de dispersion des touchers (longueur du grand axe, 
longueur du petit axe et surface de l’ellipse) ne différant pas d’une session à l’autre (ANOVA, 
P>0.05), il est possible de faire une analyse de variance sur chacun d’eux pour mettre en 
évidence un éventuel effet de la position de la cible ou du regard. Les résultats de cette 
analyse montrent que les trois paramètres mesurés sont modifiés par la position du regard, la 
position de la cible et l’interaction des deux facteurs. 




Nos résultats montrent que les signaux extrarétiniens de position de l’œil dans l’orbite 
influencent l’activité des cellules de PMd mais aussi de M1. La présence de ces signaux dans 
des aires motrices, sensées codées l’information dans un repère centré sur l’épaule ou le bras, 
remet en question les hypothèses concernant les mécanismes des transformations de 
coordonnées avancées jusqu’à présent. De plus, ils pourraient être le support ou le reflet des 
mécanismes nerveux permettant la coordination des segments corporels lors de l’action. 
a) Les transformations de coordonnées 
Comme nous l’avons précisé dans l’introduction, la construction d’un repère centré sur la tête 
peut se faire en combinant les signaux de la position rétinienne de la cible et de la position de 
l’œil dans l’orbite (voir revues par Andersen et al. 1997; Andersen et al. 1993). Ces auteurs, 
et d’autres équipes depuis, ont pu enregistrer des réponses visuelles dans les aires pariétales 
7a et LIP qui varient de façon linéaire avec les déplacements horizontaux et verticaux de la 
position de l’œil (Andersen et Mountcastle 1983; Andersen et al. 1985; Andersen et al. 
1990b; Bremmer et al. 1997a; Bremmer et al. 1997c). Ces modulations linéaires permettent à 
une population de neurones de calculer précisément la localisation spatiale de la cible par 
rapport à la tête. L’ajout du signal de position de la tête sur le tronc (Brotchie et al. 1995) 
permet d’obtenir un codage de la position de la cible centré sur le corps. De façon alternative, 
l’ajout des signaux vestibulaires (Andersen et al. 1999) permet de localiser des cibles 
visuelles dans l’espace. 
Ce genre de modulation linéaire de l’activité neuronale par la position de l’œil dans l’orbite a 
aujourd’hui été retrouvé dans V1 (Guo et Li 1997; Trotter et Celebrini 1999), V3A (Galletti et 
Battaglini 1989), PO ou V6 (Galletti et al. 1995; Galletti et al. 1991), PMv et PF (Boussaoud 
et al. 1993), le noyau laminaire interne du thalamus (Schlag et al. 1980) et le pulvinar 
(Robinson et al. 1990). Elles peuvent, en outre, modifier des décharges neuronales non 
visuelles. Elles ont par exemple été mises en évidence sur les activités saccadiques de LIP 
(Andersen et al. 1990b) ou des activités liées à la poursuite oculaire et à la fixation du regard 
dans MT et MST (Bremmer et al. 1997a; Bremmer et al. 1997c). De plus, ce phénomène ne 
semble pas limité au système visuel ou visuomoteur puisque certains auteurs ont trouvé une 
modulation des réponses auditives dans LIP (Mazzoni et al. 1996b). Les signaux de position 
de l’œil semblent donc être omniprésents dans le cerveau et appliquer des modulations 
linéaires à tous les types de décharges neuronales.  
La nature distribuée des signaux de position de l’œil suggère que les transformations de 
coordonnées ne sont pas sérielles. En effet, leur présence au niveau des aires motrices interdit 
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toute interprétation selon laquelle le cortex pariétal est en charge des premières étapes des 
transformations de coordonnées et fournit aux aires frontales l’information spatiale dans un 
référentiel approprié à la planification de mouvements. De plus les études qui montrent que 
plusieurs populations de cellules « cohabitent » au sein d’une même aire sont maintenant 
nombreuses. Il est possible de trouver dans PMv des décharges craniocentriques (Fogassi et 
al. 1992), des décharges sensibles à la position de l’œil dans l’orbite (Boussaoud et al. 1993; 
Mushiake et al. 1997) et des décharges centrées sur le bras (Graziano et al. 1994). Cette 
observation est aussi vraie pour certaines aires pariétales. L’aire VIP, par exemple, contient 
des représentations spatiales craniocentrique (Thier et Andersen 1996), rétinocentrique 
(Duhamel et al. 1997) et allocentrique (Bremmer et al. 1997b). Ces derniers auteurs ont 
d’ailleurs conclu à la présence d’un continuum de neurones utilisant des cadres de référence 
différents (Duhamel et al. 1997). PMd et M1 semblent donc faire partie de ces aires contenant 
des populations de neurones dont les cadres de référence diffèrent. Pour expliquer la 
profusion de repères dans une aire corticale, on peut évoquer des différences d’interprétation 
ou des différences liées à la tâche comportementale utilisée. On peut aussi imaginer un 
fonctionnement différent, dans lequel plusieurs populations de cellules responsables d’un 
codage spatial distinct cohabitent au sein d’une aire corticale et fournissent l’information 
appropriée à la tâche en cours de réalisation (Heuer et Sangals 1998).  
b) Rotation de la préférence directionnelle 
Nos résultats confirment que la position de la cible dans le plan de l'écran affecte la décharge 
des neurones de PMd. Comme la position de la cible dans nos expériences détermine la 
direction du mouvement, cet effet de position de la cible peut refléter un codage de la 
direction du mouvement. Plusieurs études ont déjà montré que le codage du mouvement par 
les neurones du cortex moteur et prémoteur s'effectue par le biais d'une préférence 
directionnelle. En d'autres termes, un neurone est plus actif pour une direction particulière de 
mouvement. Cette préférence directionnelle peut être représentée par un vecteur avec sa 
norme et sa direction (Georgopoulos et al. 1988; Caminiti et al. 1990, 1991). Plus la direction 
du mouvement préparé est proche de la direction préférée du neurone, plus il s'active. 
Caminiti et al. (1990) ont observé que la préférence directionnelle d’un neurone tourne avec la 
position initiale du bras. Ce mécanisme permettrait le codage du mouvement dans un repère 
centré sur l'épaule. Une alternative à cette proposition est que cette rotation est due, au moins 
en partie, à la position de l’œil dans l'orbite. En effet, dans leur expérience, le singe est 
entraîné à pointer depuis une position centrale vers les huit sommets d’un cube. Pour mettre 
en évidence un effet de la position initiale du bras sur l’activité des neurones, ils ont créé deux 
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autres cubes identiques à droite et à gauche du premier. Le singe pouvait donc faire un même 
mouvement depuis le centre vers un des sommets dans chacun des trois cubes. De cette façon, 
la trajectoire du mouvement est identique (trajectoires parallèles) mais la position initiale du 
bras change. Cependant, étant donné que le singe n’est pas entraîné à maintenir le regard fixé 
vers une position de référence nous pouvons supposer que, tout au long de l’expérience, la 
position de l’œil dans l’orbite change avec la position initiale du bras. Or, nos résultats 
montrent que parmi les cellules de PMd sensibles à l’interaction entre les positions du regard 
et de la cible, le principal effet constaté est une rotation de la direction préférée et non un 
changement de son amplitude. Bien qu’il soit difficile de définir les contributions respectives 
des signaux de positions du bras et de l’œil, le phénomène observé par Caminiti et ses 
collaborateurs peut en partie s’expliquer par un effet de position de l’œil dans l’orbite. Cette 
modulation par le regard des activités « préparation » et « mouvement » des neurones de PMd 
et M1 permet de faire l’hypothèse que les signaux extrarétiniens de position de l’œil ne sont 
pas entièrement dévolus au codage de la position spatiale de la cible mais aussi au processus 
de planification des mouvements. Nous avons toutefois noté qu’environ un quart des activités 
« préparation » et « mouvement » des cellules de PMd sont directionnelles et indépendantes 
de la position de l’œil dans l’orbite. Cette proportion augmente jusqu’à 50% pour l’activité 
« mouvement » des cellules de M1. Il semble donc exister dans PMd comme dans M1 des 
neurones codant l’information dans un repère complètement indépendant de l’œil, qui pourrait 
effectivement être centré sur l’épaule comme le suggèrent ces auteurs. 
Un autre aspect important de la rotation des vecteurs de préférence directionnelle concerne 
l’interprétation des données en terme de transformations sensorimotrices. D’après les résultats 
obtenus par l’équipe d’Andersen (voir le paragraphe « Approche théorique des 
transformations de coordonnées » en page 46), la construction d’un repère égocentrique à 
partir d’un repère rétinocentrique repose sur l’existence des gains linéaires ou « gain fields ». 
Or il se pourrait que  l’observation de ces gains découle du protocole expérimental utilisé 
pour enregistrer les cellules. En effet, si les auteurs sélectionnent, pour une position de regard 
donnée, la position rétinienne préférée de la cellule (voir Andersen et Mountcastle 1983); puis 
enregistrent par la suite, en faisant varier la position du regard, la réponse visuelle à cette 
position rétinienne seulement, ils peuvent mettre en évidence l’existence d’un gain linéaire 
sur la décharge de la cellule mais ne peuvent pas faire apparaître un éventuel déplacement du 
champ récepteur. L’étude menée par l’équipe de Duhamel (1997) montre bien qu’il est 
possible de trouver des neurones pariétaux dont le champ récepteur est déplacé en fonction de 
la position du regard. En ce qui concerne nos résultats, nous constatons que le gain lié à la 
position de l’œil dans l’orbite existe réellement mais ne rend pas complètement compte des 
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modulations de décharge des cellules directionnelles de PMd (voir Figure 25). Théoriquement, 
un changement d’amplitude de la préférence directionnelle, sans rotation de celle-ci, serait 
plus en adéquation avec la présence de « gain-fields ». Or, la grande majorité des cellules 
analysées dans notre étude présente une rotation de la préférence directionnelle alors que très 
peu d’entre elles présentent une changement de gain de la préférence directionnelle. Ces 
résultats nous obligent à reconsidérer le rôle fonctionnel des effets du regard. En effet, il 
semble que les modulations liées à la direction du regard puissent être observés dans des aires 
corticales autres que celles de la voie dorsale (par exemple V4, voir Bremmer 2000) et soient 
finalement un phénomène commun à tous le système cortical. Ces observations n’occultent 
pas le rôle des modulations linéaires dans la transformation de coordonnées mais élargissent 
le champ d’application des effets dus au regard sur le codage neuronal. 
 
Figure 25: l’observation des « gain-fields » est liée à la rotation de la préférence directionnelle. Ce schéma 
représente la décharge d’un neurone fictif lors de mouvements dirigés vers les huit mêmes cibles pour huit 
positions de regard différentes. Chaque ensemble de huit cercles correspond à la décharge du neurone pour 
ces huit cibles (la taille du cercle correspond au taux de décharge du neurone) avec sa préférence 
directionnelle (flèche). Ce schéma montre comment l’enregistrement de la réponse d’un neurone pour une 
seule cible (cible grisée) ferait apparaître un gain linéaire ou « gain-field ». 
 
c) Effet du regard sur les contrôles comportementaux 
Les analyses effectuées sur les temps de réaction et de mouvement, les activités musculaires 
et les paramètres de dispersion des touches montrent que certains de ces paramètres subissent 
aussi un effet du regard. Si tous les temps de réaction et mouvement  sont affectés par la 
position de la cible, c’est seulement dans certaines sessions enregistrées avec le second singe 
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que l’effet du regard apparaît. Ce singe était le moins habile et pouvait avoir quelquefois des 
hésitations à aller vers certaines cibles en raison d’une perte de confiance. Il est possible que 
l’effet du regard constaté sur les temps mesurés soit le reflet de ces hésitations. La présence 
d’effets du regard sur la majorité des muscles, y compris ceux du bras gauche (bras utilisé 
pour pointer) et de l’épaule gauche est un fait nouveau par rapport à l’étude menée 
précédemment (Boussaoud et al. 1998). Dans cette étude, il avait été constaté que deux 
muscles, dont un de la nuque, sur les seize enregistrés montraient un effet du regard. Les 
auteurs proposaient donc une interprétation basée sur la réafférence possible de signaux 
proprioceptifs de la nuque au niveau des aires motrices. Il est difficile de concilier cette 
hypothèse avec les enregistrements électromyographiques faits pendant cette tâche spatiale. 
En effet, les seuls effets du regard constatés ont lieu pendant la période d’exécution du 
mouvement et s’appliquent plutôt sur les muscles du bras et de l’épaule. Inversement, il n’y a 
aucune décharge tonique affectée par la position de l’œil et pouvant être corrélée avec un 
ajustement postural. De même, les muscles du dos ne sont pas affectés pas l’effet du regard. Il 
semble donc que l’activité musculaire de l’ensemble des segments impliqués dans le 
mouvement puisse refléter la position de l’œil et que cet effet n’est pas dû à un ajustement 
postural mais plutôt à une modification de tout le plan moteur en fonction de la position des 
yeux dans l’orbite. L’effet de la direction du regard retrouvé sur les paramètres de dispersion 
des touchers confirmerait cette hypothèse. 
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D. Article 2: Neuronal activity in relation to foveal vs. peripheral 
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The dorsal premotor cortex (PMd) is involved in visually guided reaching limb 
movements. Recently, it has been shown that neuronal activity of most PMd neurons, though 
related to the direction of movement, depends on gaze angle in a conditional visuomotor task. 
We further investigated the possible functional implications of gaze signals in monkeys 
trained to point to visual targets on a touch sensitive screen in two different situations: in one, 
the fixation point was on the target of the upcoming limb movement; in the other, it was at a 
different screen location. We found that the activity of a large majority of PMd neurons is 
tuned to limb movement direction, but the discharge rate reflects the task performed by the 
monkey. In particular, we found a group of neurons whose activity varies dramatically for the 
same arm movement depending on whether the target was or was not foveated prior to arm 
movement. We suggest that these premotor neurons use gaze signals to plan limb movements 
relative to where the animal is looking at. 




The dorsal premotor cortex is involved in limb movement preparation and execution 
(Wise, 1985). Several neurophysiological studies in recent years have attempted to determine 
what extrinsic parameters of movement are coded in the discharge of PMd cells using 
experimental designs that dissociate movement direction from its amplitude (Requin et al., 
1988; Fu et al., 1993; Kurata, 1993; Fu et al., 1995), or trajectory in space (Hocherman and 
Wise, 1991). Other studies have used experimental designs that allow to dissociate neuronal 
activity reflecting movement preparation from that associated with shifts of spatial attention 
(Boussaoud and Wise, 1993a; di Pellegrino and Wise, 1993a), or with the processing of 
sensory information that guides movement (Boussaoud and Wise, 1993b; di Pellegrino and 
Wise, 1993b; Crammond and Kalaska, 1994). The findings of these and other studies (see 
reviews by Boussaoud et al., 1996; Wise et al., 1997) converge on the view that the neuronal 
activity in PMd co-varies predominantly with extrinsic parameters of limb movement, rather 
than stimulus attributes or spatial attention. One of the remaining questions relates to what 
reference frame is used by PMd neurons to specify movement parameters, namely direction in 
space. 
In a series of studies, we have been investigating whether PMd cells use gaze signals to 
code limb movement direction. In a previous study based on a conditional visuomotor task in 
which the color of the targets instructed a movement to the right or to the left (Boussaoud, 
1995; Boussaoud et al., 1998), we found that the neuronal activity associated with limb 
movement preparation and execution is strongly modulated by gaze angle. Those findings 
suggest that movement direction might be represented in a head-centered frame of reference. 
To further examine the interactions between orbital eye position and limb movement direction 
in space at the neuronal level, we used a task where monkeys point to visual targets on a touch 
screen while looking at various locations. In this report, we focus our analysis on the 
Contributions expérimentales Tâche visuomotrice spatiale
 
 142 
comparison of neuronal activity when monkeys perform limb movements to targets which are 
on the fovea (foveal reach), versus when they make virtually identical movements but while 
fixating at a different location (peripheral reach). Brief reports of the present data appeared 
before (Jouffrais and Boussaoud, 1996a; Jouffrais and Boussaoud, 1996b). 
Materials and Methods 
Subjects and behavioral paradigm  
Two male rhesus monkeys (Macaca mulatta), 5 and 8 Kg, were seated in a primate chair, 
with their heads firmly fixed, 30 cm from the center of a touch screen. They were trained to 
point to visual targets presented on the screen. One monkey used the left forelimb to perform 
the task whereas the other one used the right limb. Eye position was monitored using a scleral 
search coil. 
The behavioral paradigm is schematically represented in Figure 1. Each monkey was 
required to put its hand on a starting position on the touch screen (2°x3° white vertical ellipse, 
8° diameter touch area), orient gaze to a fixation point (0.8°x0.8° white square, 2°x2° fixation 
window), and maintain fixation throughout the pertinent part of the trial. While the monkey 
fixates, a target (1° diameter white circle) was presented at one of eight locations equidistant 
from the hand starting position, and remained on for a variable delay (0.5-2.5 ms). Then, the 
target turned gray and the monkey had to lift its hand from the starting position and point to 
the target's location (6° diameter touch area) within 500 ms, while keeping fixation. The 
fixation point can appear at one of the eight target location. This experimental design 
established a situation where, depending on the relative positions of the fixation point and the 
target, the monkey made identical limb movements but the target of movement was on the 
fovea in some trials, or in the peripheral visual field in other trials (Figure 1). The monkey 
received a liquid reward for each correctly performed trial. 




Figure 1. Schematic representation of the experimental design. Conventions: the large rectangle represents 
the touch screen, the small filled square the fixation point, the circle represents the target for limb movement 
(filled, target is bright; open, target is dim). The experimental design (see text) requires the monkey to put his 
hand on a starting position on the touch screen, and fixate a red square (0.3°x0.3°), the fixation point. After a 
variable delay, a target stimulus appears (white circle, 2° diameter) at one of the 8 possible locations. After 
another variable delay, target dims and the monkey has to touch it while maintaining fixation. The target appears 
either on the fixation point (peripheral reaching) or at another location (foveal reaching).  
 
Foveal and peripheral reaching tasks were randomly interleaved because of the blocking 
paradigm arrangement. For a given gaze position, the monkey had to reach for four different 
targets (corners of a virtual square) presented in random order, so that one of these four 
targets was foveated whereas the three other ones were at the periphery. When the animal 
performed three correct trials for each target, he was presented with a different fixation point 
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and the same four targets. For the cells which were particularly stable, we used the same 
paradigm with eight targets and eight fixation points.  
Single units recordings and analysis  
Conventional methods of extracellular recordings were used. Action potentials of single 
neurons and behavioral events were collected by a PC-based software. We used a paired t-test 
to compare three mean discharge rates following target presentation to the activity during a 
reference period (250 ms taken when the monkey is waiting the fixation point with the hand 
on the lever). The three main epochs considered were the phasic activity following the target 
onset (signal-related, 250 ms taken 75 ms after target presentation), the delay period activity 
(set-related, 300 ms preceding the movement trigger), and activity during the response time 
(movement-related, from the movement trigger till the target touch). Statistical analyses were 
made to test whether the location of the target or the task type (foveal vs. peripheral) 
significantly affected the mean discharge rate of neurons. We used a two-factors analysis of 
variance (ANOVA p<0.05, SYSTAT) with task type as one factor and target location as the 
other factor. Then, to determine how the mean discharge rate varies with the task, we have 
used the result of a post-hoc test (Fisher, p<0.05) to compare the mean discharge rate for the 
same movement performed during foveal and peripheral reaching tasks. 
Results 
Neuronal data 
A sample of 191 task-related neurons were recorded from PMd in two hemispheres of two 
monkeys (cf. Figure 1). Among them, 153 displayed phasic activity following target onset 
(signal-related activity), 151 were active during the instructed delay period (set-related 
activity), and 131 were active during the period including reaction time and movement time 
(movement-related activity). The analysis of variance showed that the neuronal discharge of a 
group of cells was significantly different in the FRT compared to the PRT. The proportion of 
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cells with significant difference between the two tasks were strikingly similar for signal, set 
and movement activity (24%, 25% and 28% respectively). The result of this comparison is 
summarized in Table 1 by task epoch. We further analyzed the data to determine whether 
foveal fixation of the target for limb movement increased or decreased the mean discharge 
rate. The Fisher’s test showed that the signal-related activity was increased during the FRT for 
64% of the cells. The percentage was smaller for movement- (57%) and set- (43%) related 
activity. Whereas the PRT increased the signal and movement related activity of one third of 
the cells only, the set activity of 49% of the cells was increased. In about 10% of the sample, 
the activity for foveal reaching was either greater or weaker than the activity for peripheral 
reach, depending on target location (termed complex in Table 1). 
 
 
Figure 2. Surface plot of the recording sites. At each site, the number of task-related cells is indicated by 
the size of the dot (scale in the middle). Abbreviations: Ce, central sulcus; iAr and sAr, inferior and superior 
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Task period Total Task effect FRT>PRT FRT<PRT Complex 
Signal 153 36 (24%) 23 (64%) 10 (28%) 3 (8%) 
Set 151 37 (25%) 16 (43%) 18 (49%) 3 (8%) 
Movement 131 37 (28%) 21 (57%) 12 (32%) 4 (11%) 
Table 1. Number of signal-, set- and movement related cells (second column) whose activity varies with the 
task (third column). Except for the set-related activity, the discharge of the majority of the task-related cells is 
greater for the foveal reach than for the peripheral reach (FRT>PRT). A few complex cells have an increased or a 
decreased discharge depending on the combination of target and gaze positions. 
 
Figure 3 illustrates one example of PMd cells with foveal vs. peripheral effect on set-
related activity. For this neuron, the activity increased during the instructed delay period, and 
decreased sharply after the go signal. Although the increase of activity is observed during 
both experimental conditions, there is a striking difference in the discharge rate (Figure 3, A 
and B). This neuron is a typical example of cells where the activity associated with foveal 
reaching was much greater than the activity during a peripheral reach. Such increased activity 
associated with foveal reaching is not due to an enhanced responsiveness of the cell to the 
visual stimulus falling on the fovea. For example, the cell in Figure 3 shows an increase of 
set-related activity for the movement directed to the lower right corner of the screen (A vs. B), 
but not for other directions that are also foveated before the reaching movement (C vs. D). 
Behavioral control 
As we observed the monkey during the pointing movements under the two conditions, we 
didn’t notice any difference in the fingers relative positions. The monkey was always 
touching the target with the four fingers moderately spaced out and the middle finger aligned 
with the target. We also made the same two factors ANOVA (target location and task type) on 
response times (from the go signal till the end of the movement) and three parameters 
describing the spreading of touch values recorded during four different recording sessions. 
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The results show a clear effect of the location of the target on response times (Table 2) and 
ellipse parameters (Table 3) but don’t show any variation due to the task type.  
 
 
Figure 3. Enhanced set-related activity by foveation. Raster displays and histograms of the discharge 
frequency (bin width 20ms) of a PMd cell showing an increase of activity in foveal (B) compared to peripheral 
reaching (A) for a movement directed to 315 degrees but not to 135 degrees (C and D). In each raster, a line of 
ticks represents a single trial. A total of six trials are displayed aligned on the go signal (solid line, Go). The 
squares on the left of the vertical line indicate the time of target onset (T), and the plus signs on the right 
correspond to the beginning of limb movement (M). The behavioral diagrams use the same conventions as in 
Figure 1. 




 Session 1 Session 2 Session 3 Session 4 
PRT  Response times      
Mean (ms) 466.1 434.8 438.7 405 
SD (ms) 7.1 8.4 9.4 6.7 
N  50 52 60 60 
FRT  Response times     
Mean (ms) 472.3 452.4 457.1 417.4 
SD (ms) 7.2 8.7 9.8 7.2 
N 48 48 55 49 
ANOVA     
p-value « Direction » effect 0.000 0.002 0.005 0.061 
p-value « Task » effect 0.547 0.150 0.180 0.210 
p-value « Direction*Task » 0.611 0.721 0.140 0.196 
Table 2. Two-factors ANOVA on response times. The four sessions are not gathered because they are 
significantly different (ANOVA, p<0.05). Response times show a clear effect of the target location on response 
times. But, even if they are a little bit greater during foveal reaching, response times are not different depending 
on the task type. 
 
 Major axis Minor axis Surface
p-value « Direction » effect 0.002 0.190 0.006 
p-value « Task » effect 0.235 0.742 0.251 
p-value « Direction*Task » 0.524 0.126 0.329 
Table 3. Two-factors ANOVA on three parameters describing the accuracy of the pointing movements 
(major axis, minor axis, and surface of the 95 % confidence ellipse). There is a clear “direction effect” on the 
three parameters but none of them is affected by the “task effect”.  




This report shows that neuronal activity in the dorsal premotor cortex, though specifically 
correlated with limb movement direction, takes into account the direction of gaze. The 
activity changes reported in relation to foveal vs. peripheral conditions of reaching 
movements can not be explained simply as variations in visual responsiveness of cells. Such 
an interpretation is unlikely because increased activity in relation to foveal reaching depends 
also on the direction of movement. It cannot be explained as differences in movement 
characteristics as we didn’t find any “task effect” on the various movement parameters. The 
most plausible explanation of this result is that PMd neurons take into account extra-retinal 
signals, namely orbital eye position information, in agreement with previously reported 
results (Boussaoud, 1995; Boussaoud et al., 1998) under a different experimental design. The 
present findings are pertinent to two important aspects of visuomotor transformations. The 
first is the reference frames used by premotor cells to code movement direction, and the 
second relates to brain mechanisms of the so-called eye-hand coordination. 
Reference frames for limb movements 
The issue of reference frames is crucial for the understanding of how spatial information 
guides action. Visual inputs to the brain are mapped in a retinocentric reference frame, but the 
motor system plans movements in a body-centered frame. This basic observation implies that 
the brain must transform target coordinates from one reference frame to another. 
Neurophysiological studies revealed that the posterior parietal cortex may contribute a large 
part to such a transformation by combining retinal information with eye and head position 
signals. Indeed, cells in several areas of the posterior parietal cortex have retinal receptive 
fields and visual properties that are modulated by eye position in the orbit (Andersen et al., 
1985; Andersen et al., 1990; Galletti et al., 1991; Galletti et al., 1995; Bremmer et al., 1997a; 
Bremmer et al., 1997b), or by head position (Brotchie et al., 1995). These neuronal properties 
Contributions expérimentales Tâche visuomotrice spatiale
 
 150 
appear to be suitable for extracting target position relative to the head, or to the body 
respectively (Zipser and Andersen, 1988; Andersen et al., 1993; Pouget et al., 1993). In 
addition to this distributed representation of target location in head-centered coordinates, there 
exist neurons in the parietal cortex (Galletti et al., 1993; Duhamel et al., 1997) with 
craniotopic visual receptive fields. 
The question remains as to what reference frame is used by premotor neurons to specify 
limb movement direction in space. From a conceptual point of view, it seems logical that 
neurons involved in building motor commands (i.e. cells in premotor and motor cortex) 
receive target information in a body-centered frame of reference (see Andersen et al., 1993). 
Such a view has been supported by reports indicating that some neurons in the ventral 
premotor area (PMv) respond to visual stimuli independently of orbital eye position (Fogassi 
et al., 1992; Graziano and Gross, 1993; Graziano et al., 1994). However, other studies found 
that many cells in PMv have visual responses that are modulated by eye position (Boussaoud 
et al., 1993), in a manner that resembles that described in the parietal cortex (Andersen et al., 
1985; Andersen et al., 1990). Moreover, Mushiake et al. (1997) have recently found that gaze 
direction modulates movement-related activity in PMv. The discrepancies between these 
various reports may relate to a variety of reasons, but we believe that the main source of the 
differences can be found in the experimental designs used. In one group of studies (Fogassi et 
al., 1992; Graziano et al., 1994), neurons were tested either in anesthetized monkey, or in 
situations where monkeys made no actions toward visual stimuli. By contrast, Boussaoud et 
al. (1993) and Mushiake et al. (1997) tested PMv neurons while monkeys used visual stimuli 
to make limb movements. 
In PMd, the present findings, together with our published work (Boussaoud, 1995; 
Boussaoud et al., 1998) show that eye position modulates the activity of a large proportion of 
cells. The question remains as to what would be the functional implication of eye position 
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effects in the premotor cortex. We have recently argued (Boussaoud et al., 1998) that gaze 
effects may have different implications depending on the neuronal activity considered. 
Namely, gaze effects on signal-related activity may represent a process of coordinate 
transformation through the combination of retinal and gaze signals, as has been proposed for 
the parietal cortex (Zipser and Andersen, 1988). Signal-related activity is indeed the activity 
most closely related to sensory input (Crammond and Kalaska, 1994) and most often affected 
by retinal location of stimuli (Boussaoud et al., 1998). By contrast, set-related and movement-
related activity is more closely related to the motor output than to sensory input (Crammond 
and Kalaska, 1994), and it is less sensitive to retinal influences (Boussaoud et al., 1998). 
Combination of movement-related activity with gaze signals may represent a high level 
transformation whose outcome represents movement in a head-centered reference frame. This 
proposal is in contrast with that of Caminiti et al. (1991) who found that the preferred 
direction of single cells in PMd shifted with the work space, suggesting that premotor cortical 
neurons represent movement direction in an arm-centered frame of reference. However, in 
their study, gaze direction was not dissociable from the rotation of arm relative to shoulder, 
and it is thus difficult to assess the relative contribution of gaze and arm positions to the 
change in the directional preference of cells.  In view of our findings (Boussaoud, 1995; 
Jouffrais and Boussaoud, 1996a; Jouffrais and Boussaoud, 1996b; Boussaoud et al., 1998) 
that the directional selectivity of many PMd neurons changes with gaze angle, it appears that 
the shift in the directional preference reported by Caminiti et al. (Caminiti et al., 1990; 
Caminiti et al., 1991) might be due to the shift in gaze direction, at least in part. 
Eye-hand coordination 
Eye-hand coordination is relatively well understood from the psychophysical point of view 
but its neurobiological correlates remain unknown. The neuroanatomical and 
neurophysiological literature led to the belief that oculomotor and skeletomotor brain 
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networks are segregated. However, the precise timing between saccadic eye movements to a 
visual target and a reaching arm movement in pointing tasks (Prablanc et al., 1979; Biguer et 
al., 1982; Prablanc et al., 1986; Pelisson et al., 1986) together with the effects of orbital eye 
position on the accuracy of manual pointing (see Abrams, 1992 for a review) suggest that the 
brain structures involved in limb movement control may use extraretinal information. The 
main interpretation of such eye-hand interactions has been within the scope of encoding target 
location (Gauthier et al., 1990; e.g. Gauthier et al., 1990). Alternatively, extraretinal 
information could be used in further stages of sensorimotor transformations leading to 
movement execution, i.e. movement preparation and execution. The present findings, showing 
that the discharge rate of a predominant group of PMd neurons varies depending on whether a 
virtually identical arm movement is made to a foveated or a non foveated target, could reflect 
how the brain coordinates gaze shifts and limb movements in space. 
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E. Article 3: Neuronal activity related to eye-hand coordination in the 
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Abstract To test the functional implications of gaze sig-
nals that we previously reported in the dorsal premotor
cortex (PMd), we trained two rhesus monkeys to point to
visual targets presented on a touch screen while control-
ling their gaze orientation. Each monkey had to perform
four different tasks. To initiate a trial, the monkey had to
put his hand on a starting position at the center of the
touch screen and fixate a fixation point. In one task, the
animal had to make a reaching movement to a peripheral
target randomly presented at one of eight possible loca-
tions on a circle while maintaining fixation at the center
of this virtual circle (central fixation + reaching). In the
second task, the monkey maintained fixation at the loca-
tion of the upcoming peripheral target and, later, reached
to that location. After a delay, the target was turned on
and the monkey made a reaching arm movement (target
fixation + reaching). In the third task, the monkey made a
saccade to the target without any arm movement (sac-
cade). Finally, in the fourth task, the monkey first made a
saccade to the target, then reached to it after a delay (sac-
cade + reaching). This design allowed us to examine the
contribution of the oculomotor context to arm-related
neuronal activity in PMd. We analyzed the effects of the
task type on neuronal activity and found that many cells
showed a task effect during the signal (26/60; 43%), set
(16/49; 33%) and/or movement (15/54; 28%) epochs, de-
pending on the oculomotor history. These findings, to-
gether with previously published data, suggest that PMd
codes limb-movement direction in a gaze-dependent
manner and may, thus, play an important role in the brain
mechanisms of eye-hand coordination during visually
guided reaching.
Key words Premotor cortex · Eye-hand coordination ·
Single-unit recording · Monkey · Arm movement ·
Context
Introduction
It is traditionally accepted that the dorsal premotor cor-
tex (PMd) is involved in limb-movement preparation,
namely movements guided by sensory information. Sev-
eral laboratories have been investigating whether PMd’s
neuronal activity reflects movement attributes, such as
direction, the visuo-spatial properties of visual targets
that guide the movement, or even spatial attention
(Boussaoud et al. 1996; Caminiti et al. 1996; Wise et al.
1997). It appeared from these studies that, in general, the
discharge pattern of PMd cells is primarily correlated
with extrinsic parameters of limb movement, although it
may be modulated by a variety of task factors. Recently,
we have shown that gaze angle strongly modulates the
cell properties in PMd (Boussaoud et al. 1998), suggest-
ing, among other possible functional implications, that
PMd may play a role in the brain mechanisms for eye-
hand coordination. We made the prediction that, if gaze
signals are used to build limb motor commands, limb-re-
lated activity should depend on whether or not the mon-
key made a saccade to the target prior to the reaching
movement. To examine this possibility, we analyzed the
activity of PMd neurons under four tasks that dissociate
the relative contributions of gaze shift and limb move-
ment. The findings show that the discharge pattern of
many cells depends on whether the monkey performed a
limb movement after a saccade to the target, a limb




Two male rhesus monkeys (Macaca mulatta), 5 and 8 kg, were
used in the present study. They were seated in a primate chair with
the head firmly fixed and were trained to point to visual targets
presented on a touch screen located at arm’s reach. As the mon-
keys were free to use their preferred hand, one monkey pointed
with the left forelimb, the other monkey used the right forelimb.
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Eye position was monitored using a scleral search coil. All surgi-
cal and experimental procedures were in accordance with the
Guiding Principles in the Care and Use of Laboratory Animals of
the National Institutes of Health and the European Community’s
guidelines for animal protection and use for experimentation.
The behavioral paradigm is schematically represented in Fig.
1. Each monkey performed four different tasks, all of which began
when the monkey placed its hand on a central position on the
touch screen and oriented its gaze to a fixation point (0.3 · 0.3°).
Then, a target (a white circle, 2° diameter) was presented at a ran-
domly selected location among eight potential ones equidistant
from the hand starting position (Fig. 1, top left). The offset of the
fixation point instructed the monkey to make a saccade to the tar-
get, and a dimming of the target instructed the animal to reach to
that target with the hand.
In the “central fixation + reaching task” (CR), the target ap-
peared while the animal was fixating at the center. Then, the target
dimmed and the monkey reached to the target without moving its
gaze. In the “target fixation + reaching task” (TR), the fixation
point was presented at one of the eight potential target locations.
While the animal was fixating, the target appeared at the fixation
location. After a delay, the target dimmed and the monkey made a
reaching movement. In the “saccade + reaching task” (SR), the
target appeared at a given location while the animal was fixating
the central fixation point, as in the CR task. After an initial delay,
the fixation point went off and the monkey made a saccade to the
target. Then, after a second delay, the target dimmed and the mon-
key made a reaching movement. Finally, in the “saccade-only
task” (S), the monkey made a saccade from the central fixation
point to the target and waited to receive a reward. Electromyo-
graphic (EMG) recordings confirmed that there was no overt arm
movement in this task.
In all four tasks, the delay period corresponding to the prepara-
tion of a limb movement (i.e., between target onset and its dim-
ming in the CR and TR tasks, and between the end of the saccade
and the dimming in the SR task) was varied pseudorandomly be-
tween 0.5 and 2.5 s. In the CR, TR, and SR conditions, the mon-
key had a maximum delay of 1 s after the go signal to lift its hand
from the starting position and contact the target’s location, while
maintaining fixation.
Neural recordings and data analysis
The four tasks were presented in blocks and the monkey had no
cue between consecutive blocks that would indicate the task to be
performed. First, to ensure that the cells were tested in all four
tasks, four targets located at the corners of a virtual square cen-
tered on the hand position were used. After three correct trials
were performed for each target and for each task (4 tasks · 4 tar-
gets · 3 trials = 48 trials), the remaining four targets were present-
ed and three trials per task were performed (another 48 trials). The
same sequence of blocks was run a second time in order to collect
data during the performance of six correct trials per target location
in each task. While the monkey performed the tasks, conventional
methods of extracellular recordings were used to collect action po-
tentials of single neurons in relation with the behavioral events
(Boussaoud et al. 1998).
A paired t-test was used to compare the mean discharge rate
during selected trial epochs with the activity during a reference
period. The three main epochs considered for analysis of neuronal
activity were the short period following target onset (signal-relat-
ed, 75 ms after target appearance, and during 125 ms), the delay
period (set-related, 300 ms before the go signal), and the response
time (movement-related, from the go signal to the end of the
movement). The reference period activity was recorded during
300 ms at the beginning of each trial, 50 ms after the monkey put
its hand on the starting position, and 150 ms before onset of the
fixation point.
206
Fig. 1 Schematic representation of the experimental design. Four
examples of trials illustrating the different tasks. The large rectan-
gle represents the touch screen, the small filled square the fixation
point, and the circle the target for limb movement (open target is
bright, filled target is dim). The arrows indicate the direction of
the leave intended movement. The upper left drawing shows the
location of the eight targets and the nine fixation points used in the
tasks. In the left column, the monkey’s hand was at the initial start-
ing position, and gaze was on the fixation point. A target was pre-
sented (second column), and the monkey saccaded to it (thin ar-
row) or kept fixating (third column). The fourth column represents
a delay period, during which the monkey prepared to move the
limb to the target (except for the “saccade-only” task). When the
target dimmed (right column), the monkey executed the reaching
movement. The shading indicates task epochs where behavioral
context differed, but eye, head, and target position were identical.
See text for more details
Because of the long time period separating the recording of the
first and the last conditions, we tested the cells in blocks of trials,
as described above, in order to minimize the effects due to chang-
es of activity with time. In addition, we made recordings during
six correct trials for each target position in the CR task at the be-
ginning and at the end of the session to be certain that systematic
temporal changes did not influence the collection of spike data.
The task-related neurons presenting a difference in activity [two-
factor analysis of variance (ANOVA): time · direction; P<0.05]
due to time of recording were excluded from the present analysis.
We then analyzed different periods that were identical across
the tasks of visual stimuli as well as in eye and hand position, but
which differed only in terms of oculomotor context. In the CR,
SR, and S tasks, the target appeared while the monkey was fixat-
ing at the center of the screen (see Fig. 1, shaded drawings in the
“target” column). We used a two-factor ANOVA (SYSTAT) to test
whether the location of the target (i.e., movement direction) or the
task type significantly (P<0.05) affected the mean discharge rate
during the signal-related epoch. The same analysis was made to
compare the set- and movement-related activity during the TR and
SR tasks (see Fig. 1, shaded drawings in the “delay” and “move-
ment” columns, respectively). In both tasks, the monkey’s gaze
was on the target of the upcoming limb movement.
Results
We recorded the activity of 100 PMd neurons in two
monkeys, among which 83 neurons were related to at
least one task event (exhibiting signal-, set-, and/or
movement-related activity). Figure 2 shows surface
plots of the recordings. Among this neuronal sample, 60
displayed phasic activity following target onset (signal-
related activity), 49 were active during the instructed
delay period (set-related activity), and 54 were active
during the response time (movement-related activity; see
Table 1).
The ANOVA showed that the neuronal discharge of a
substantial proportion of cells was significantly differ-
ent (P<0.05), depending on the task-behavioral oculo-
motor context in which limb movements were per-
formed by the monkey. The proportion of cells with
such a task dependency varied across the three epochs
analyzed (Table 1). This proportion was highest for sig-
nal-related activity (43% of cells), lowest for move-
ment-related activity (28%), and in-between for set-
related activity (33%).
Figure 3 shows an example of a cell whose signal-
related activity was task-context specific. In this cell, tar-
get onset was followed by a vigorous phasic discharge in
the CR task. However, when the same target was pre-
sented in the SR or S tasks, the discharge was almost ab-
sent after target onset, although the target was presented
at the same location as in the CR task. The polar plot in
Fig. 3 depicts the signal-related activity for all target lo-
cations tested. It appears that the cell was active and
broadly tuned in the CR task, but quite silent in the SR
and S tasks. Figure 4 shows another cell whose set-relat-
ed activity was different, depending on the task. The ras-
ter displays illustrate the activity patterns for two direc-
tions of movement (90° and 180° pooled together), and
the polar plot shows the mean set-related activity of
the cell measured during either the TR or SR task for
the eight movement directions. This neuron was broad-
ly tuned, independently of the task, but the mean dis-
charge rate was higher when the monkey prepared a
reach following a saccade (SR task) than when he
prepared the same movement while maintaining target
fixation (TR task). In this cell, the modulation of the
discharge was especially observed for those directions
with the highest discharge rate, that is, in the preferred
direction.
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Fig. 2 Surface plot of the re-
cording sites. At each site, the
number of task-related cells is
indicated by the size of the dot,
following the scale shown in
the figure. Ce Central sulcus,
iAr and sAr inferior and superi-
or branches of the arcuate sul-
cus, respectively, M1 primary
motor cortex Pr principal sul-
cus, PMd, dorsal premotor cor-
tex
Table 1 Summary of neuronal categories. First column Task peri-
ods analyzed (see text). Second column The “task-related” column
shows the number of cells whose discharge rate presented a differ-
ence between the selected task period (signal, set, or movement
epochs) and the reference period (t-test, P<0.05). Third column
Cells whose activity did not significantly vary in time (t-test,
P<0.05). Those with significant variation were excluded from the
analysis. Right column Numbers (and percentages) of neurons
whose discharge rate varied in relation to the oculomotor context
Task period Task-related Data base Effect of
oculomotor
context
Signal 75 60 26/60 (43.3%)
Set 70 49 16/49 (32.7%)
Movement 63 54 15/54 (27.8%)
Discussion
In this report, we briefly describe a population of PMd neu-
rons, the activity of which reflects the behavioral oculomo-
tor context in which limb movements were performed. Al-
though we herewith confirm that the activity of PMd neu-
rons is spatially tuned for target location and/or the direc-
tion of the planned movement (Caminiti et al. 1991;
Boussaoud and Wise 1993a; di Pellegrino and Wise 1993;
Crammond and Kalaska 1994; Mason et al. 1998), the sig-
nificant difference we describe in the mean discharge rate
of the cells across the tasks cannot be accounted for by
these two factors. Indeed, during the signal-related activity
(compared in the CR, SR, and S tasks), as well as the set- or
movement-related activity (compared in the TR and SR
tasks), gaze and hand positions as well as the fixation point
and target locations are identical. In addition, we can rea-
sonably exclude a difference in the attentional demand. For
example, spatial attention in both TR and SR tasks was pre-
sumably on the fixated target. A more likely explanation of
the observed modulation of the discharge relates to the ocu-
lomotor context within which limb movements were per-
formed toward visual targets, that is, the so-called eye-hand
coordination. In the CR task, target presentation was fol-
lowed by a limb movement, whereas in the SR and S tasks
the same visuo-spatial event was followed by an eye move-
ment. Therefore, the signal-related activity that appeared af-
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Fig. 3 Task effect on signal-
related activity. Raster displays
and histograms of the discharge
frequency (bin width 21 ms) of
a dorsal premotor cortex cell
for a target presented at 225°.
The rasters are aligned on tar-
get onset. The monkey made a
limb movement after the go
signal while maintaining cen-
tral fixation (CR task), a sac-
cade followed by a reaching
movement (SR task), or only a
saccade with no reaching
movement (S task). Bottom
right Polar plot of the signal-
related activity of the same
cell. The star indicates the tar-
get angle used to construct the
raster displays and histograms
Fig. 4 Task effect on set-related activity. Raster displays and polar
plot of the activity of a dorsal premotor cortex cell. Same conven-
tions as in Fig. 3, except that the trials in TR (“target fixation +
reaching”, see Materials and methods) and SR tasks are aligned on
the go signal. Bin width 16 ms. In both conditions (TR and SR
tasks), the trials are pooled for target presentation at 90 and 180°.
Bottom Polar plot of the mean discharge rate during the delay peri-
od for the same cell
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ter a given target seems to reflect the motor significance of
the target. These findings resemble those described in previ-
ous studies (Boussaoud and Wise 1993a, 1993b; di Pelle-
grino and Wise 1993), showing that signal-related activity
depends on the direction of the upcoming limb movement.
Here, movement dependency of neuronal activity was ex-
tended to different motor domains, such as oculomotor ver-
sus skeletomotor behavior.
Eye-hand coordination has been extensively described
from the psychophysical perspective (Biguer et al. 1982;
see Abrams 1992 for a review). In this report, we present
neurophysiological evidence for the convergence of eye-
and limb-related signals on single PMd cells. Other stud-
ies have reported the presence of arm movement and gaze
signals in the parietal area 7 m (Ferraina et al. 1997), the
supplementary eye field (SEF; Mushiake et al. 1996), and
in the superior colliculus (Werner 1993; Werner et al.
1997). These areas, together with PMd, may form a net-
work for visuomotor transformation in eye-hand coordina-
tion. Indeed, although the source of interactions between
the oculomotor and skeletomotor systems is not, at first
glance, apparent in the literature, there are several possible
pathways for mediating such interactions. One obvious
possibility is within the parieto-premotor networks, as me-
dial parietal areas (7 m, PO, MIP) strongly project to PMd
(Tanné et al. 1995; Johnson et al. 1996) and have recipro-
cal connections with areas LIP and 7a of the inferior pari-
etal lobule (Cavada and Goldman-Rakic 1989a, 1989b;
Andersen et al. 1990). The latter areas are known to play a
crucial role in oculomotor behavior (see Andersen et al.
1997 for a review). In addition, LIP and 7a have direct
projections to PMd (Tanné et al. 1995). Although these
projections are quantitatively less dense than those arising
from the medial parietal cortex, they may nevertheless
play an important role in transmitting oculomotor signals
to PMd. Finally, PMd has connections with the supple-
mentary eye field (Tanné et al., personal communication)
and projects to the superior colliculus (Fries 1985). These,
and possibly other cortical and sub-cortical pathways, may
mediate interactions between eye and limb motor centers
and may subserve eye-hand coordination.
The question remains as to how the oculomotor behav-
ior might affect limb movement preparation. One possi-
bility might be that PMd receives an efference copy sig-
nal from the oculomotor system. In this view, the
efference copy is reflected in the SR task, but not in the
CR and TR tasks, as no saccade was made prior to the
limb movement. Such a hypothesis remains to be tested.
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F. Tâche bimanuelle conditionnelle 
1. Introduction 
L'étude de la coordination des deux mains est, depuis peu, un domaine de recherche intensif. 
Au cours des années précédentes, ce même domaine souffrait d’un manque relatif d'intérêt, en 
particulier dans le domaine de la physiologie corticale. Cet intérêt récent a été éveillé en partie 
par de nouvelles approches techniques et théoriques qui mettent l’accent sur le rôle des 
interactions neuronales dans la fonction du système nerveux et en partie par un intérêt 
croissant pour l'étude de la commande motrice des mouvements « naturels ». Les questions 
abordées par cette recherche adressent la nature de la participation corticale lors de 
mouvements coordonnés des deux mains, le rôle relatif de différentes zones corticales et la 
nature de l'interaction entre les deux hémisphères dans la coordination.  
Les études abordant ce problème, essentiellement des études de lésions cérébrales, ont porté 
principalement sur les sujets humains et les singes. Plusieurs auteurs ont proposé que l’aire 
motrice supplémentaire (AMS) pourrait, en raison des déficits observés après lésion et de son 
importante connectivité interhémisphérique, jouer un rôle primordial dans les phénomènes de 
coordination spatiale et temporelle lors de mouvements impliquant les deux mains (Brinkman 
1984; Wiesendanger 1993 pour revue). Cependant, des travaux récents en électrophysiologie 
comportementale tendent à mettre en évidence que l’AMS ne représente pas un centre 
spécialisé pour la coordination bimanuelle, mais au contraire que ce processus est distribué 
entre plusieurs aires motrices et associatives telles que M1, PMd, le cortex moteur cingulaire 
et le cortex pariétal (Tanji et al. 1988; Kazennikov et al. 1998; 1999; Kermadi et al. 1997; 
1998; 2000; Donchin et al. 1998; 1999). L’implication de PMd dans les processus de 
coordination des deux mains n’a fait l’objet que d’une étude (Kermadi et al. 2000). La tâche 
visuospatiale utilisée alors a permis de mettre en évidence que 57% des neurones enregistrés 
ont une activité neuronale liée à l’aspect spécifiquement bimanuel de l’action. Etant données 
l’importance de PMd dans la transformation des signaux arbitraires en acte moteur (voir le 
paragraphe « Rôle dans les fonctions cognitives » en page 75), la présence dans cette aire de 
signaux extrarétiniens de position de l’œil et le rôle qu’elle joue dans la coordination œil-main 
(voir Article 3: Neuronal activity related to eye-hand coordination in the primate premotor 
cortex, page 157), il nous a paru essentiel d’utiliser une tâche bimanuelle conditionnelle avec 
contrôle du regard pour évaluer son rôle dans un tel contrôle moteur. 
Ce projet est actuellement en cours et ne fera pas l’objet, à ce stade d’avancement, d’une 
description approfondie. Par contre, il nous a paru intéressant de mentionner quelques 
résultats préliminaires qui mettent en évidence le rôle éventuel de PMd dans la coordination 
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de plusieurs segments corporels dirigés vers un but et particulièrement lors de la coordination 
des deux mains. 
2. Matériels et méthodes 
a) Sujets, dispositif expérimental et conditionnement 
Deux macaques rhésus (Macaca mulatta) mâles de 7 et 10 kg ont été conditionnés à ouvrir un 
tiroir et saisir une récompense située à l’intérieur. Ils sont maintenus en diète entre les 
sessions et consomment lors de chaque session 400 à 1000 croquettes de 75 mg de nourriture 
pour singe. Ils reçoivent en fin de session et pendant les week-ends des compléments sous 
forme de fruits, biscuits ou croquettes. L’eau est disponible à volonté. Lors des séances de 
conditionnement et d'enregistrement, le singe est placé, la tête fermement fixée, dans une 
chaise de contention, face à un moniteur vidéo sous lequel se trouve un tiroir pourvu d’une 
poignée (cf. Figure 26) et deux touches de départ. L’ouverture et la fermeture du tiroir sont 
contrôlées de façon mécanique. Tous les déplacements du tiroir ainsi que les contacts réalisés 
avec les touches et la poignée sont détectés. Deux rayons optiques situés dans le tiroir 
permettent en outre de détecter l’approche de la main et la saisie de la récompense. Le 
moniteur vidéo et tous les capteurs mentionnés sont reliés à un ordinateur de type PC équipé 
du logiciel CORTEX (COmputerized Real Time Experiments, NIH). Ce logiciel permet de 
présenter toutes sortes de figures géométriques en couleur ainsi que d’acquérir, en temps réel, 
les temps d’occurrence des mouvements vers la poignée ou la récompense, les déplacements 
du tiroir, la direction du regard ainsi que l’activité électrique des neurones (potentiels 
d’action) et des muscles (électromyogrammes). Le conditionnement des animaux dure de 5 à 
8 mois et se fait par étapes successives que le singe franchit lorsqu'il a un taux de réussite 
supérieur à 90%. 
b) Protocoles expérimentaux 
Une ouverture sur l'avant de la chaise permet au singe de sortir ses deux mains. Il a appris à 
exécuter quatre tâches différentes dont les essais commencent lorsqu'il pose ses deux mains 
sur les touches de départ. Après un premier délai, un point de fixation (carré blanc de 0.8 x 
0.8 degrés) apparaît. Le singe doit orienter le regard vers ce point et maintenir la fixation 
(fenêtre de fixation de 3 x 3 degrés) jusqu’au signal de départ du mouvement. Après un délai 
variable, un carré de couleur indiquant le mouvement à exécuter s'allume sur le point de 
fixation. Le singe doit alors attendre le signal de départ et exécuter le mouvement selon la 
règle apprise pour être récompensé. La récompense est masquée par un couvercle qui ne 
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s’ouvre qu’à la fin du mouvement si aucune erreur n’a été commise. Les couleurs verte, 
rouge, jaune et bleue instruisent respectivement un mouvement de la main droite uniquement 
(unimanuel droit), un mouvement coordonné avec la main droite pour ouvrir le tiroir et la 
main gauche pour saisir la récompense (bimanuel droit), un mouvement de la main gauche 
uniquement (unimanuel gauche) et un mouvement coordonné avec la main gauche pour ouvrir 
et la main droite pour saisir la récompense (bimanuel gauche). Lors des mouvements 
unimanuels, le tiroir reste bloqué en position ouverte afin que le singe puisse lâcher la poignée 
et saisir la récompense. Afin que les conditions soient identiques, le tiroir reste aussi bloqué 
lors des tâches bimanuelles mais le singe ne peut pas obtenir la récompense s’il lâche la 
poignée.  
 
Figure 26. Schéma du dispositif expérimental et illustration du paradigme. Le singe est placé dans une 
chaise de contention, la tête fixe, face à un moniteur vidéo. L’essai commence si l’animal pose ses pattes 
sur les touches. Lorsque le point de fixation apparaît (croix), le singe doit exécuter une saccade et fixer le 
point des yeux jusqu’à la fin de l’essai. Après un délai, l’instruction est donnée (carré, vert: unimanuel 
droit, jaune: bimanuel droit, rouge: unimanuel gauche, bleu:bimanuel gauche); le singe doit alors attendre le 
signal de départ du mouvement (carré gris) pour exécuter l’action. Cet exemple représente un essai 
bimanuel droit (l’instruction est un carré jaune). 
c) Chirurgie 
Les méthodes d’implantation de la bobine oculaire, de la barre de fixation de la tête et de la 
chambre d’enregistrement sont absolument semblables à  celles décrites précédemment (voir 
paragraphe « Chirurgie » page 110).  
d) Enregistrements 
Les méthodes d’enregistrement du déplacement du regard et de l’activité neuronale sont aussi 
semblables à celles décrites précédemment (voir paragraphe « Enregistrements » page 112). 
3. Résultats 
Seul le premier singe conditionné a reçu le système de fixation de la tête et une chambre 
d’enregistrement, placée au dessus de PMd et M1 de l’hémisphère gauche. Le deuxième singe 
est arrivé en fin d’apprentissage et doit être implanté dans les semaines à venir. Nous avons 
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réussi à enregistrer 83 neurones de PMd qui n’ont fait l’objet d’aucune analyse statistique 
jusqu’à présent. Par contre, l’observation des histogrammes se révèle particulièrement 
encourageante puisque les neurones enregistrés semblent participer de façon intéressante à la 
préparation et à l’exécution d’un mouvement coordonné des deux mains. Nous avons présenté 
un exemple particulièrement intéressant de la réponse des neurones de PMd (cf. Figure 27 et 
Figure 28). Le neurone illustré présente les trois types d’activité décrits précédemment (cf. 
paragraphe « Définition des époques et constitution de la base de données » page 114), et ces 
trois décharges reflètent toutes un codage précis de la tâche en cours. Dans la figure 27, tous 
les essais sont alignés sur l’apparition de l’instruction. On peut ainsi constater la présence 
d’une activité « signal » importante qui débute lorsque l’instruction de faire un mouvement 
bimanuel gauche s’éteint. Cette activation, bien que moins prononcée, apparaît aussi lors des 
essais unimanuels gauches, mais est remplacée par une inhibition pour des mouvements 
unimanuels ou bimanuels droits. 
 




Figure 27. Profil de réponse d’un neurone de PMd en fonction de la tâche exécutée. Tous les essais sont 
alignés sur l’apparition de l’instruction (I). Abréviations: I – Instruction (allumée puis éteinte), E – signal 
d’Exécution du mouvement, Dg ou Dd – Départ du mouvement de la main droite ou gauche, Pg ou Pd – 
contact avec la Poignée de la main droite ou gauche, TO – Tiroir Ouvert complètement, Ag ou Ad – 
Arrivée de la main droite ou gauche vers la récompense. Mêmes  conventions que dans la Figure 17. 
 
La figure 27 ne nous permet pas d’appréhender toute la complexité du codage neuronal 
effectué par la cellule illustrée. En effet, si les mêmes essais sont réalignés sur le signal de 
départ du mouvement (Figure 28), on observe que ce neurone a une activité importante pendant 
la préparation et l’exécution de l’action coordonnée. L’activité « préparation » est très 
importante pour un mouvement unimanuel gauche seulement, tandis que l’activité 
« mouvement » est maximale pour un mouvement bimanuel droit. Il faut noter, au sein de 
cette activité « mouvement », la présence de deux types d’activations différentes. Il existe une 
décharge neuronale liée au déplacement de la main controlatérale à l’hémisphère enregistré 
(main droite), observable à la fin des essais unimanuels droits, bimanuels droits et bimanuels 
gauches. Mais il existe aussi une décharge très brève, limitée au temps de réaction, spécifique 
au coté droit et bien plus importante pour la tâche bimanuelle. Cette décharge a lieu avant tout 
mouvement puisque le singe ne peut pas prédire l’occurrence du signal de départ du 
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mouvement. On peut d’ailleurs observer sur l’histogramme qu’elle précède le déplacement de 
la main droite (Dd). 
 
 
Figure 28. Profil de réponse d’un neurone de PMd (même neurone que Figure 27) en fonction de la tâche 
exécutée. Les mêmes essais que ceux utilisés dans la Figure 27 sont réalignés sur le signal d’Exécution du 




Ces résultats préliminaires ne nous permettent pas de tirer des conclusions définitives sur le 
rôle de PMd dans la coordination bimanuelle. Cependant, il apparaît déjà que des activités 
neuronales en relation avec la coordination des membres supérieurs sont bien présentes dans 
PMd. L’activité du neurone illustré montre que les modulations en relation avec les synergies 
bimanuelles portent sur les trois types d’activité inhérents à PMd. Ces modulations ne peuvent 
pas être attribuées à un éventuel effet du regard puisque sa position est contrôlée et identique 
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quelle que soit la tâche accomplie. D’après les résultats obtenus par Boussaoud et ses 
collaborateurs (Boussaoud et Wise 1993b; Boussaoud et Wise 1993a; Kermadi et Boussaoud 
1995), nous pouvons aussi exclure une interprétation selon laquelle les modulations reflètent 
un traitement de la couleur de l’instruction. Comme lors des études précédentes, la 
signification fonctionnelle de la modulation des différents types d’activité est particulièrement 
intéressante. L’activité « signal » illustrée dans la figure 27 n’apparaît que lorsque le signal 
d’instruction indique un mouvement de transport du bras gauche et d’ouverture du tiroir avec 
la main gauche. Elle semble donc refléter la transformation de la couleur du signal 
d’instruction en sa signification motrice. Cette signification motrice ne représente pas 
forcément la globalité de l’action mais un élément constitutif. Dans cet exemple, l’élément 
important semble être le déplacement de la main gauche pour atteindre et/ou ouvrir le tiroir. 
L’activité « préparation » de cette même cellule nerveuse est par contre complètement 
spécifique à la tâche unimanuelle gauche. Cette fois la globalité de l’action semble être 
intégrée dans la décharge neuronale liée à la préparation. Finalement, l’activité 
« mouvement » qui a lieu pendant le temps de réaction est une caractéristique des essais 
unimanuels et bimanuels droits et pourrait refléter, contrairement à l’activité « signal », le 
transport de la main droite vers le tiroir et/ou l’ouverture du tiroir avec la main droite. Toutes 
ces observations méritent d’être confirmées par un plus grand nombre de cellules et des 
statistiques. Cependant, ces résultats préliminaires confirment l’hypothèse que les synergies 
bimanuelles ne sont pas localisées dans l’aire motrice supplémentaire seule (Kermadi et al. 
1997) mais que ce contrôle est largement distribué dans les aires motrices, notamment M1 et 
PMd (Kazennikov et al. 1998; Kazennikov et al. 1999; Kermadi et al. 1998; Kermadi et al. 







A. Activité neuronale de PMd et significations fonctionnelles 
1. Effet de la position de la cible 
Nos observations confirment la présence, au sein de PMd, de tous les types d'activité 
neuronale décrits dans la littérature précédemment (Weinrich et Wise 1982; Boussaoud et al. 
1993). Il existe une activité brève, corrélée dans le temps à l'apparition de l'instruction 
(« cue »), appelée dans la littérature internationale « signal-related activity »; une activité 
croissante précédant le signal déclencheur du mouvement (« GO ») appelée « set-related 
activity » et une activité qui apparaît avec le signal de départ du mouvement et dure jusqu'à la 
fin de l'exécution appelée « movement-related activity ». Cette dernière peut être divisée en 
deux afin de déterminer l'activité liée au temps de réaction (depuis le « GO » jusqu'au départ 
du mouvement) et l'activité liée à l'exécution du mouvement (depuis le départ du mouvement 
jusqu'au toucher final). Nous avons nommé ces différentes décharges neuronales activités 
« signal », « préparation » et « mouvement » respectivement. Un même neurone peut 
présenter les trois types d'activité qui sont mis en évidence par la présence de délais variables 
entre l'apparition de la cible et le signal d'exécution du mouvement. Du point de vue 
fonctionnel, l'activité « signal » directionnelle a été interprétée comme activité « sensorielle » 
dans le sens où elle refléterait les paramètres du stimulus, et en particulier sa position spatiale. 
Cependant, Boussaoud et ses collaborateurs (Boussaoud et Wise 1993a; Boussaoud et Wise 
1993b; Kermadi et Boussaoud 1995) ont montré, en utilisant une tache conditionnelle, que 
cette activité, malgré sa corrélation temporelle avec l'apparition de la cible, reflète la 
signification motrice de cette cible. Il convient donc d'appeler cette activité « sensori-
motrice » plutôt que « sensorielle ». Les activités « préparation » et « mouvement » reflètent, 
comme leur nom l’indique, les phases de préparation et d'exécution du mouvement, et sont 
directement liées à l’acte moteur à venir ou en cours. Les paramètres du mouvement 
représentés dans ces décharges sont nombreux et ne font toujours pas l’objet d’un consensus. 
Cependant il est admis que la direction du mouvement est un paramètre important (cf. 
paragraphe « Codage des paramètres du mouvement » en page 71). Elle pourrait être 
représentée, dans les aires motrices, sous forme d’un vecteur de préférence directionnelle qui 
intègre la direction du mouvement, les signaux proprioceptifs (Caminiti et al. 1990a; Caminiti 
et al. 1991), mais aussi, d’après nos résultats, la position de l’œil dans l’orbite. Cette 
observation permet de faire plusieurs hypothèses dans le cadre des transformations 




2. Effet de la position de l’œil 
a) Les transformations visuomotrices  
L’étude menée avec la tache visuomotrice conditionnelle a clairement mis en évidence l’effet 
du regard sur les activités « signal » et « préparation » de PMd. Les limitations rencontrées 
avec cette tâche qui reposaient sur l’utilisation de deux directions de mouvement seulement et 
l’impossibilité d’étudier l’interaction des yeux et des mains lorsqu’ils sont dirigés vers une 
même cible, ont été dépassées par la tâche visuomotrice spatiale. La modulation de l’activité 
« signal » directionnelle par la position de l’œil dans l’orbite peut clairement être interprétée, 
comme cela a été proposé pour le cortex pariétal, dans le sens d’une transformation de 
coordonnées rétinotopiques en coordonnées craniotopiques. Par contre, la rotation des 
vecteurs de préférence directionnelle en fonction de la position de l’œil observée sur les 
activités « préparation » et « mouvement » correspond certainement à un processus plus 
élaboré que le simple codage de l'espace. PMd pourrait donc être le siège de différents 
niveaux hiérarchiques de transformations de coordonnées (Flanders et al. 1992). Le premier 
niveau, considéré comme plus bas, permettrait de déduire la localisation spatiale de la cible 
dans un repère centré sur le corps en combinant les signaux rétiniens et extrarétiniens. Le 
deuxième niveau de transformations, plus élevé dans la hiérarchie, combinerait les signaux 
extrarétiniens avec les signaux proprioceptifs et de direction du mouvement pour produire le 
mouvement. Ce deuxième niveau pourrait, par ailleurs, avoir un rôle direct dans le processus 
de coordination entre les yeux et les mains.  
b) La coordination œil-main 
Une question importante dans la problématique des mouvements visuellement guidés est de 
comprendre les mécanismes qui permettent de coordonner si précisément dans le temps et 
l’espace les déplacements des segments corporels mis en jeu. Nos connaissances des 
connexions et des mécanismes neuronaux à la base de l'oculomotricité et de la motricité 
squelettique ont connu un progrès considérable durant les dernières années. Cependant, les 
interactions neuronales entre ces deux systèmes moteurs restent inconnues. En effet, les 
études neurophysiologiques et neuroanatomiques actuelles conduisent à l'idée que ces deux 
systèmes sont indépendants. Cette ségrégation n’est pourtant pas conciliable avec 
l’observation d’une coordination si précise entre les yeux et les mains lors d’un mouvement 
visuellement guidé. Il existe toutefois quelques rares travaux qui rapportent que les aires 
corticales motrices ont accès à certaines structures oculomotrices telles que le colliculus 




l’activité est corrélée à des mouvements du bras (Werner 1993; Werner et al. 1997a; Werner 
et al. 1997b; Kutz et al. 1997; Stuphorn et al. 1999) qui seraient codés dans un repère centré 
sur le regard (Stuphorn et al. 2000). Par ailleurs, l’aire 7m, qui reçoit des informations 
visuelles du cortex occipital et envoie des projections sur PMd (Tanné et al. 1995), contient 
des neurones dont l’activité reflète des interactions complexes entre les positions du regard et 
de la main dans le champ visuel (Ferraina et al. 1997a; Ferraina et al. 1997b). Finalement, 
l’observation dans PMd des différents types de neurones que nous avons décrits dans les 
paragraphes « Effet de la fovéa sur le codage neuronal du mouvement » et « Effet du 
contexte: coordination œil-main », associés à l’observation de signaux relatifs aux positions 
respectives de l’œil et du bras, suggèrent que cette aire pourrait également jouer un rôle 
important dans le processus de la coordination œil-main. Il faut aussi noter, bien que cette 
observation soit préliminaire, que nos résultats mettent en évidence des effets dus à la position 
de l’œil sur l’activité des neurones de M1. En effet, cette observation a été confirmée par des 
méthodes d’imagerie du cerveau humain (Baker et al. 1999) et laisse supposer que M1 
pourrait aussi être impliquée dans les processus discutés ici. Toutes ces aires, dont PMd est le 
nœud central, pourraient donc constituer le réseau anatomique nécessaire au mécanisme de la 
coordination œil-main. 
c) La coordination bimanuelle 
Ces deux dernières années, plusieurs études ont porté sur la nature de l'activité neuronale dans 
MI et l’AMS des primates lors de l’exécution de mouvements coordonnés des deux mains 
(Donchin et al. 1998; Kazennikov et al. 1999; Kermadi et al. 1998). Précédemment, 
seulement un travail datant de 1988 avait traité du sujet (Tanji et al. 1988). Cet intérêt soudain 
se reflète également dans un grand nombre de publications étudiant l'activité du cerveau chez 
l'homme lors de la coordination des deux mains (Andres et al. 1999; Goerres et al. 1998; 
Jancke et al. 1998; Sadato et al. 1997; Toyokura et al. 1999). La « popularité » de ce domaine 
de recherche s’explique par l’intérêt croissant porté à la communication entre les neurones 
dans le but d’accomplir des tâches (cet intérêt étant d’ailleurs lié aux progrès techniques 
permettant d’enregistrer simultanément plusieurs neurones ou de visualiser l’activité du 
cerveau par des imagerie), mais aussi par la prise de conscience que la commande motrice 
corticale n’est pas forcément liée à l’activité des muscles et peut représenter dans certains cas 
le mouvement comme un tout (Georgopoulos et ses collaborateurs ont par exemple montré 
que l’activité des neurones de M1 reflète la direction du mouvement plutôt que le 
déplacement des articulations ou la contraction des muscles point par point; voir à ce sujet le 




L’implication de PMd dans la planification et l’exécution de mouvements complexes et dans 
l’intégration de différents signaux (transformations visuomotrices, coordination œil-main, 
etc.) en font un candidat intéressant dans le cadre des mouvements bimanuels. Donchin et ses 
collaborateurs (1999; 1998) ont déjà montré que MI est impliqué dans la commande motrice 
permettant la coordination des deux mains, même s’il peut être vrai que MI et l’AMS jouent 
des rôles différents. Les résultats préliminaires présentés ici confirment l’hypothèse que les 
synergies bimanuelles ne s ont pas localisées dans l’aire motrice supplémentaire seule 
(Kermadi et al. 1997) et que ce contrôle est largement distribué dans les aires motrices, 
notamment M1 et PMd (Kazennikov et al. 1998; Kazennikov et al. 1999; Kermadi et al. 





B. Les mouvements visuellement guidés: des mécanismes 
parallèles et distribués 
a) Les cadres de référence  
Comme nous l’avons mentionné précédemment, il est possible de trouver dans PMd plusieurs 
cadres de référence pour coder la position spatiale de la cible ou la direction du mouvement 
planifié. Ces observations ne sont pas limitées à PMd et l’existence de plusieurs repères au 
sein d’une même aire corticale a pu être démontrée pour  PMv et VIP par exemple (voir 
paragraphe « Les transformations de coordonnées », page 131). Ces constatations, de plus en 
plus fréquentes, suggèrent que des représentations spatiales diverses pourraient coexister au 
sein d’une même aire sous la forme d’un continuum de cellules (Colby et Duhamel 1996). 
Une alternative qui n’est pas incompatible avec la première hypothèse, concerne l’existence 
de repères hybrides construits grâce à la convergence d’informations polysensorielles 
(Carrozzo et Lacquaniti 1994). Finalement, la mise en évidence d’un repère donné lors d’une 
étude expérimentale pourrait correspondre au contexte comportemental. Par exemple, quand 
les yeux sont orientés vers un point de fixation pendant toute la durée d’un essai, il est 
possible d’imaginer que cette position procure un point de référence stable pour accomplir 
une tâche visuospatiale. Inversement, si les yeux sont libres pendant la tâche, il peut être plus 
évident pour le système nerveux d’utiliser une autre référence plus stable (l’épaule ou la tête, 
par exemple) pour coder la position spatiale de la cible et planifier un mouvement vers celle-
ci. Une hypothèse semblable a d’ailleurs déjà été proposée par Heuer et Sangals (1998). Cette 
dernière supposition, très spéculative, ne remet pas en cause l’existence des repères mis en 
évidence. Il faut plutôt y voir un rôle important du contexte comportemental sur l’activité 
neuronale corticale.  
b) Les réseaux pariéto-frontaux 
Il est possible de trouver, dans les relations anatomiques entre les cortex pariétal et frontal, 
des connexions préférentielles appelées « canaux » car elles semblent être le support de 
spécialisations fonctionnelles. Si l’on se focalise sur la problématique des mouvements 
visuellement guidés, on peut mettre en évidence des « canaux visuomoteurs » dans laquelle la 
représentation spatiale utilisée dépend de la fonction. Ainsi, VIP et PMv sont connectés de 
façon réciproque et contiennent des neurones bimodaux qui répondent à des stimulations 
visuelles et tactiles selon une représentation spatiale plutôt centrée sur la tête (Fogassi et al. 




main et la bouche et les mouvements d’atteinte avec la bouche. Un second réseau formé par 
les connexions entre AIP et PMvr (Ghosh et Gattera 1995) pourrait être dédié à la 
manipulation des objets (Sakata et al. 1997; Gallese et al. 1997). En effet, les deux aires 
participent au contrôle des mouvements de saisie visuellement guidés, et pourraient permettre 
la construction d’une représentation orientée vers l’action plutôt qu’une reconnaissance des 
objets comme le ferait la voie ventrale (Jeannerod et al. 1995). Un autre réseau formé par LIP 
et FEF (Stanton et al. 1995), utilisant une représentation spatiale rétinotopique, pourrait être 
dévolu au contrôle oculomoteur (Schall et al. 1995; Colby et Duhamel 1996). L’association 
entre PEc, PEip et PMdr pourrait, quant à elle, permettre le contrôle des mouvements sur la 
base d’une information somatosensorielle (Matelli et al. 1998). Enfin, le réseau qui nous 
intéresse particulièrement rassemble les aires 5d, MDP, MIP, 7m et PO du lobule pariétal 
supérieur et PMd dans le cortex frontal. Toutes les aires pariétales citées reçoivent des entrées 
en provenance des aires visuelles extrastriées (Felleman et Van Essen 1991; Colby et al. 
1988) et projettent sur PMd (Jones et al. 1978; Johnson et al. 1993; Tanné et al. 1995). Ces 
projections, bien que se recouvrant partiellement, sont arrangées en parallèle. L’aire 5d envoie 
ses connexions sur M1 principalement alors que MIP projette un peu plus rostralement, 
depuis la limite entre M1 et PMd jusque dans PMd. Enfin, MDP, PO et 7m envoient leurs 
connexions sur PMd surtout. Les aires qui sont préférentiellement connectées tendent à avoir 
des profils de décharges neuronaux cohérents (Johnson et al. 1996). Ainsi, il est plus fréquent 
de trouver des décharges de type « signal » dans le réseau formé par MIP et la partie rostrale 
de PMd. A l’inverse, les activités neuronales liées à la posture et à l’exécution du mouvement 
sont plus fréquentes dans 5d et M1. Les activités de type « préparation » sont plus 
fréquemment localisées entre les deux (Johnson et al. 1996). La relation entre PO et PMd est 
particulièrement intéressante car PO semble être impliquée dans la détection et la localisation 
de cibles périphériques (Trevarthen 1968) et les réponses visuelles de ses cellules dépendent 
de la position de l’œil dans l’orbite (Galletti et al. 1993; Galletti et al. 1991). Les connexions 
réciproques entre PMd et PO pourraient donc bien être le support d’un réseau spécialisé dans 
le transport du bras (Tanné et al. 1995; Caminiti et al. 1998 pour revues; Tanné 1998). 
c) Des transformations de coordonnées parallèles et distribuées 
Une architecture sérielle pour la transformation des coordonnées est peu probable. Dans cette 
hypothèse, les signaux seraient ajoutés les uns aux autres au cours d’étapes successives qui 
pourraient idéalement être réalisées dans différentes aires corticales. Par exemple, la position 
rétinienne de la cible, en provenance des aires visuelles, serait transformée en coordonnées 




de la tête, respectivement, dans les aires pariétales postérieures. Elles seraient ensuite 
combinées aux signaux de position du bras et de posture dans les aires pariétales 
intermédiaires afin d’obtenir des coordonnées de position du bras et de la cible dans le même 
système de référence. Il ne resterait plus alors qu’à calculer un vecteur de mouvement de la 
main représentant la différence entre les positions de la main et de la cible (Soechting et 
Flanders 1995), ce qui pourrait être accompli par le cortex moteur primaire, ou le cortex 
prémoteur dorsal dans le cas ou une association conditionnelle entre les informations 
sensorielles et la sortie motrice est nécessaire. Dans cette hypothèse, les aires corticales 
impliquées sont activées de façon séquentielle. Or, les signaux de position de l’œil dans 
l’orbite ont été retrouvés dans les aires frontales et pariétales, et l’étude des relations 
temporelles entre l’activité neuronale et les évènements comportementaux de la tâche montre 
que les délais d’activation dans les cortex pariétal et frontal sont similaires (Kalaska 1996; 
Johnson et al. 1996). Il semble donc que des mécanismes distribués et parallèles conviennent 
mieux aux différents résultats observés. Dans cette hypothèse, les transformations de 
coordonnées auraient lieu dans les différentes aires du réseau pariéto-frontal et seraient 
permises par des connexions corticocorticales réciproques (Caminiti et al. 1998; Burnod et al. 
1999). Plusieurs aires, telles que PMd, 7m, MIP, PEa et PO  semblent être impliquées dans ce 
réseau, support fonctionnel des mouvements visuellement guidés. Il existe, en effet, entre les 
aires pariétales et frontales impliquées plusieurs connexions réciproques permettant la 
circulation en boucle de l’information rétinienne, extra-rétinienne, de position du bras et de la 
direction du futur mouvement (Caminiti et al. 1999). Ces propriétés laissent penser qu’il 
existe un continuum de neurones avec des propriétés fonctionnelles proches qui permet le 
codage du transport du bras vers une cible visuelle (Caminiti et al. 1999). Ce continuum 
fonctionnel serait alors incompatible avec des étapes de transformation de coordonnées 







La plupart des études du mouvement de transport du bras ont porté sur les mécanismes 
neuronaux prémoteur et moteur, considérés comme la phase finale du processus menant de la 
vision à l’action (voir pour revues Caminiti et al. 1996; Caminiti et al. 1998; Georgopoulos 
1996; Wise et al. 1997). D’autres ont été consacrées à l’étude des propriétés fonctionnelles du 
cortex pariétal postérieur, où serait codée la représentation globale du mouvement (voir pour 
revues Caminiti et al. 1996; Caminiti et al. 1998; Wise et al. 1997; Mountcastle 1995). 
Cependant, comme nous l’avons mentionné dans l’introduction, les études psychophysiques 
indiquent que le codage du mouvement visuellement guidé doit se faire par l’intégration de 
différentes informations telles que la localisation de la cible, la direction du regard, la position 
du bras et la direction du mouvement. Or, nous ne savons ni où ni comment, dans le cerveau, 
ces informations sont intégrées. Les aires pariétales supérieures qui reçoivent une information 
visuelle des aires extrastriées et sont liées aux aires prémotrices ou les aires pariétales 
intermédiaires connectées aux aires frontales (Caminiti et al. 1998) pourraient jouer un rôle 
important. En effet, la lésion de ces aires chez l’homme entraîne une ataxie optique (Rondot et 
De Recondo 1974), c'est à dire la persistance d’un problème d’exécution des mouvements du 
bras visuellement guidés (Perenin et Vighetto 1988). D’ailleurs, les résultats récents obtenus 
par l’équipe de Caminiti (Caminiti et al. 1999; Battaglia-Mayer et al. 2000) montrent que la 
partie dorsale de l’aire PO (Colby et al. 1988), aussi appelée V6A (Galletti et al. 1996), 
contient des cellules dont l’activité dépend de la position ou des mouvements du bras et sont 
influencées par des signaux de position des yeux. Les résultats présentés dans notre travail, 
montrent l’existence de neurones aux propriétés similaires dans le cortex prémoteur dorsal. 
Ces deux études prouvent que l’étude des mêmes cellules doit se faire à l’aide de plusieurs 
tâches comportementales. De cette façon, on s’aperçoit que très peu de cellules sont liées de 
façon exclusive à des signaux rétiniens, oculaires ou moteurs squelettiques. Les propriétés 
directionnelles et positionnelles liées à l’œil et au bras semblent se superposer (field of global 
tuning, voir Caminiti et al. 2000) et pourraient être une référence spatiale idéale pour 
combiner tous les types de signaux permettant le codage des mouvements visuellement 
guidés. Les similarités fonctionnelles entre les neurones pariétaux et frontaux laisse penser 
que les transformations de coordonnées se font selon un mécanisme parallèle et récursif dans 
le réseau pariéto-frontal. La sélection d’un repère spécifique, centré sur la rétine ou le bras par 





Pour finir cette discussion, nous voudrions mentionner une question que nous nous sommes 
posée au cours de l’interprétation des résultats. En effet, le contrôle de la position de l’œil 
dans l’orbite lors de différentes tâches comportementales accomplies par des singes éveillés 
montre que ces signaux se retrouvent dans une multitude d’aires cérébrales (CGL, V1, V3A, 
V4, V6/V6A, 7m, 7A, LIP, PF, SEF, PMd, PMv, M1). L’implication de ces signaux, au 
niveau du réseau pariéto-frontal, dans les transformations de coordonnées est aujourd’hui 
largement acceptée. Par contre, leur rôle fonctionnel dans l’aire visuelle primaire (V1, voir 
Guo et Li 1997; Trotter et Celebrini 1999) ou certaines aires de la voie ventrale, comme V4 
(Bremmer 2000), ne peut pas s’expliquer par la même hypothèse. Les travaux de Trotter et 
Celebrini dans V1 (1999) montrent que les latences d’apparition des signaux de position de 
l’œil ne sont pas compatibles avec une réafférence depuis les aires pariétales. Ils 
proviendraient plutôt du corps genouillé latéral où ces signaux ont été mis en évidence (Lal et 
Friedlander 1989; Lal et Friedlander 1990b; Lal et Friedlander 1990a). Dans V1, cette 
information de position de l’œil pourrait servir à augmenter la sélectivité aux stimuli dans 
certains volumes de l’espace (Trotter et Celebrini 1999). La présence de ces mêmes signaux 
dans V4 laisse penser que les modulations dues à la position de l’œil dans l’orbite sont un 
phénomène général du système visuel (Bremmer 2000). Les hypothèses concernant leur rôle 
dans la voie ventrale sont très spéculatives. Elles pourraient, permettre un codage cohérent  de 
toutes les informations visuelles dans un repère indépendant de la position de l’œil (Bremmer 
2000). L’information de position de l’œil dans l’orbite semble donc être une information très 
largement répandue dans le système visuel, mais aussi dans tout le cerveau et peut 
théoriquement servir de multiples fonctions. Il sera, à l’avenir, indispensable de contrôler ce 
paramètre lors d’expériences dédiées à la compréhension du codage de l’information dans les 






Les perspectives de travail sont nombreuses. En effet, à la lecture des paragraphes précédents, 
il est possible de se rendre compte que de nombreuses études sont destinées à mieux 
comprendre les mécanismes neuronaux par lesquels les transformations de coordonnées se 
font. Par contre, relativement peu de travaux ont été entrepris pour étudier le support neural de 
la coordination œil-main. Comme certaines aires pariétales (7m, PO, MIP) et l’aire frontale 
PMd sont connectées directement et contiennent des activités dépendantes de la position de la 
cible, de la direction du regard et de la position de la main, il serait particulièrement 
intéressant d’utiliser la tache visuospatiale décrite dans ce travail pour enregistrer les neurones 
de ces aires. La comparaison de leurs caractéristiques neuronales avec celles de PMd 
permettrait de dégager des différences fonctionnelles, si elles existent. Idéalement, des 
enregistrements simultanés de deux aires nous permettraient de savoir s’il existe des 
phénomènes de synchronisation d’activité pouvant être le support de l’information. Une autre 
approche particulièrement intéressante consisterait à inactiver temporairement, par 
refroidissement ou injection de muscimol, ces mêmes aires afin de connaître les déficits liés à 
chacune d’elles lors de la réalisation de la tâche. L’enregistrement des paramètres 
psychophysiques déjà cités devrait être complété par l’enregistrement des trajectoires des 
mouvements.  
Une autre perspective particulièrement enthousiasmante serait de manipuler, comme cela se 
fait en psychophysique, l’information disponible lors de l’exécution de mouvements 
visuellement guidés. Un projet en cours à l’Institut des Sciences Cognitives, est basé sur 
l’utilisation de singes privés de la proprioception de leurs muscles oculaires. Les résultats 
devraient permettre de connaître l’origine des signaux de position de l’œil dans l’orbite (copie 
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De nombreuses annotations utilisées ici proviennent de l’appellation anglaise, couramment 
utilisée dans la littérature. La traduction française est donnée lorsque c’est nécessaire.  
 
Ag Annectant gyrus ou gyrus annectant 
AIP Anterior Intra Pariétal ou aire intrapariétale antérieure 
AMS Aire Motrice Supplémentaire (voir SMA) 
ar sillon arqué 
C ou Ce sillon Central 
Ca scissure Calcarine 
CC Corps Calleux 
Cg Cingulate gyrus ou gyrus cingulaire 
F1 à F7 subdivisions cytoarchitectoniques du cortex frontal précentral (voir 
tableau 2 page 59; F = frontal suivi d’un numéro de 1 à 7) 
FA à FC subdivisions cytoarchitectoniques du cortex frontal précentral (voir 
figure 11 page 62; F = frontal suivi d’une lettre de A à C) 
FEF Frontal Eye Field ou aire oculogyre frontale 
iAr ou AI inferior Arcuate sulcus ou branche inférieure du sillon arqué 
IO Inferior Occipital ou sillon occipital inférieur 
IP sillon intrapariétal 
IPL Inferior Parietal Lobule ou lobule pariétal inférieur 
L ou La sillon Latéral 
LIP Lateral IntraParietal area ou aire intrapariétale latérale 
LIPd dorsal Lateral IntraParietal area ou aire intrapariétale latérale dorsale 
LIPv ventral Lateral IntraParietal area ou aire intrapariétale latérale ventrale 
Lu sillon luné 
M1 aire motrice primaire 
MDP Medial Dorsal Parietal area ou aire pariétale médiale dorsale 
MIP Medial IntraParietal area ou aire intrapariétale médiane 
OA aire préoccipitale antérieure 
Opt subdivision cytoarchitectonique du lobule pariétal inférieur 




P ou Pr sillon principal 
PA à PG subdivisions cytoarchitectoniques du cortex pariétal (voir fig. 4 et 5, et 
tableau 1, pages 32-34; P = Pariétal suivi d’une lettre de A à G) 
PEx et PExx subdivisions cytoarchitectoniques de PE (voir fig. 4 et 5, et tableau 1, 
pages 32-34) 
PFx et PFxx subdivisions cytoarchitectoniques de PF (voir fig. 4 et 5, et tableau 1, 
pages 32-34) 
PGx et PGxx subdivisions cytoarchitectoniques de PG (voir fig. 4 et 5, et tableau 1, 
pages 32-34) 
PMd cortex prémoteur dorsal 
PMdc cortex prémoteur dorsal caudal 
PMdr cortex prémoteur dorsal rostral 
PMv cortex prémoteur ventral 
PMvc cortex prémoteur ventral caudal 
PMvr cortex prémoteur ventral rostral 
PO aire pariéto-occipitale 
POM sillon pariéto-occipital médian 
POs sillon pariéto-occipital 
Pr ou pr ou P sillon principal 
S1 aire somatosensorielle primaire 
S2 aire somatosensorielle secondaire 
sAr ou AS superior Arcuate sulcus ou branche supérieure du sillon arqué 
SEF Supplementary Eye Field ou aire oculogyre supplémentaire 
SMA Supplementary Motor Area (voir AMS) 
SPL Superior Parietal Lobule ou lobule pariétal supérieur 
STS Sillon Temporal Supérieur 
V6 partie ventrale de la berge antérieure du sillon pariéto-occipital 
V6A partie dorsale de la berge antérieure du sillon pariéto-occipital 
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RESUME 
L’exécution d’un mouvement du bras vers une cible visuelle implique une série de transformations de 
coordonnées. En effet, à partir de la localisation rétinotopique de la cible, de la position de l’œil dans l'orbite et 
de la position de la tête sur le tronc, le cerveau doit calculer la localisation spatiale de la cible par rapport au 
corps. Ces transformations semblent être distribuées dans de multiples aires cérébrales et notamment le cortex 
prémoteur. Les neurones impliqués dans les mouvements du bras pourraient donc coder la direction du 
mouvement dans l'espace en utilisant des signaux extrarétiniens. De plus, la présence de signaux liés aux 
systèmes moteurs oculaire et squelettique suggère que le cortex prémoteur pourrait jouer un rôle dans la 
coordination des yeux et des mains lors des mouvements visuellement guidés. 
Dans ce travail, nous avons utilisé une tâche visuomotrice conditionnelle et une tâche visuomotrice spatiale 
afin d’inférer le rôle du cortex prémoteur dorsal dans la transformation des coordonnées et la coordination des 
yeux et des mains lors d’une action visuellement guidée. Dans la tâche conditionnelle, les singes doivent 
exécuter un mouvement vers la droite ou la gauche en fonction de la couleur d’un stimulus. Nous avons donc pu 
modifier la position du regard sans changer la position rétinienne de la cible ou les caractéristiques des 
mouvements planifiés. Dans la tâche visuospatiale, les singes font des saccades et des mouvements du bras vers 
des cibles situées dans le même plan. Celle-ci nous a permis d’étudier une multitude de combinaisons de 
positions de regards et de directions de mouvements ainsi que de séparer dans le temps et l’espace les 
mouvements des yeux et du bras. 
Les résultats obtenus avec la tâche conditionnelle montrent que l’activité de la majorité des neurones de PMd 
(70%) est modulée par la position de l’œil dans l’orbite. Cet effet du regard sur l’activité se présente comme une 
modulation linéaire en fonction de la position de l’œil. Les enregistrements effectués avec la tâche visuospatiale 
nous ont permis de confirmer les résultats précédents et de montrer que la décharge des neurones de PMd dépend 
de la convergence du regard et de la main vers une même cible et de la présence d’une saccade avant le 
mouvement du bras. Ces résultats suggèrent que le cortex prémoteur participe à différentes étapes des 
transformations visuomotrices, depuis le codage de la position de la cible jusqu’au codage de la direction du 
mouvement du bras, mais aussi à la coordination des mouvements du regard et du bras dirigés vers une cible. 
 
THE CODING OF VOLUNTARY MOVEMENTS : REFERENCE FRAMES AND COORDINATION. SINGLE UNIT 
RECORDINGS IN THE PREMOTOR AND MOTOR CORTICES OF THE MONKEY. 
A movement of the arm towards a visual target implies a series of coordinate transformations. Indeed, the 
brain must calculate the spatial location of the target relative to the body based on multiple signals such as the 
retinotopic location of the target, the position of the eyes in the orbit and the position of the head on the trunk. 
These transformations seem to be distributed in multiple cerebral areas and in particular the premotor cortex. The 
neurons involved in arm movements could thus code the direction of the movement in space by using 
extraretinal signals. In addition, the presence of signals related to the ocular and skeletal motor systems suggests 
that the premotor cortex can play a role in the coordination of eye and hand during visually guided movement. 
In this work, we used a conditional and a spatial visuomotor task to infer the role of the dorsal premotor cortex 
in coordinate transformation and eye-hand coordination. In the conditional task, the monkeys had to carry out a 
movement towards the right or the left -hand side according to the color of a stimulus. Thus, we could modify 
the angle of gaze without changing the retinal position of the target or the characteristics of the planned 
movements. In the visuospatial task, the monkeys made saccades and arm movements towards targets located in 
the same plane. This task allowed us to study numerous combinations of gaze positions and movement 
directions, and to separate in time and space the movements of the eyes and the arm. 
The results obtained with the conditional task show that the activity of the majority of the PMd neurons (70%) 
is modulated by the position of the eyes in the orbits. This gaze effect can be described as a linear modulation of 
the activity that depends on the position of the eye. The recordings carried out with the visuospatial task enabled 
us to confirm the preceding results and to show that the discharge of the PMd neurons depends on the 
convergence of gaze and hand towards the same target, and on the presence of a saccade before the movement of 
the arm. These results suggest that the premotor cortex takes part in various stages of the visuomotor 
transformations, from the coding of target position up to the coding of the direction of the arm movement, and 
also in the coordination of the gaze and arm movements directed towards a target. 
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